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zenzfarbstoffs  Dioktadezyltetramethylindokarbozyanin  Perchlorat  (DiI)  in  den  primären 
Motorkortex konnte das  intrinsische Netzwerk aller Neurone angefärbt werden, die mit 
dem Kristall Kontakt hatten. Die  am weitesten  entfernten Neurone  fanden  sich  in den 
Schichten  II oder  III bis  zu einer Entfernung von 12 mm vom  Injektionsmittelpunkt. Die 






gen.  In  Vertikalschnitten  konnte  zwischen  den  supra‐  und  infragranulären Netzwerken 
eine dünne Zwischenschicht ohne oder mit nur wenigen gefärbten Zellen und Zellstruktu‐
ren (in Höhe von Schicht IV) festgestellt werden. Schicht III trägt den Hauptteil der Neuro‐
ne, die etwa  zur Hälfte  in Patchen  zu  finden  sind. Als Patch werden gefärbte ellipsoide 
Gewebebereiche mit einem Durchmesser von durchschnittlich rund 620 µm bezeichnet, 
deren Neuropil das Gebiet vom umliegenden ungefärbten Gewebe abhebt. Zellen, Patche 
und Axone  sind asymmetrisch um die  Injektionsstelle verteilt und  zeigen eine anterior‐
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höchsten Boutondichten fanden sind in den oberen Schichten insbesondere in der Schicht 
I, die niedrigsten  in den unteren Schichten  (Signifikanztest Kruskal‐Wallis). Das  lässt auf 
eine weite  Streuung  der  Information  innerhalb  der  eine  Bewegung  tragenden  Körper‐
gliedmaßen und auf eine intensive vertikale Informationskoordination schließen. 








ineinander  verwobener  distributiver  intrinsischer Netzwerke  passt  andererseits  leidlich 
gut  zu  den  Untersuchungen  und  Theorien  interaktiver  Neuronenpopulationen,  deren 





stellbaren  Verbindungsunterschieden  im  intrinsischen  Netzwerk wider.  Die  Patches  im 
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1. Einführung 






Kognition,  die  Repräsentanzen  von  Objekten  und  deren  Beziehungen  in  unserem  Be‐


















liches  In‐Beziehung‐bringen  als  kognitive Vorlage  dient,  in welchen Bildern  bzw. Meta‐
phern sich unser Denken vollzieht (Huber 2001). 
In diesen Bildern  ist ein radikaler Wandel  festzustellen, wie der Motorkortex  in Struktur 
und Funktion zu sehen und zu verstehen ist. Hundert Jahre lang war die Vorstellung vom 
Greifen und Begreifen von mechanischen und hierarchischen Vorstellungen geprägt. Seit 
der  Beschäftigung mit  komplexen  Systemen  nehmen  ganz  andere Modelle  den  Bilder‐
raum  der  wissenschaftlichen  Vorstellungen  ein:  von  Netzwerken  mit  Fuzzy‐Logik4 
(Prochazka 1996), von den ins Chaos eingebetteten geordneten Feldern (Briggs and Peat 
1990, Gerok 1990, Waldrop 1996), von Vorstellungen „alles‐ist‐mit‐allem“ verbunden und 
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alte Logik durch, die nach einer bestimmten Ursache sucht) bis hin zu den neueren Dis‐
kussionen  um  mathematische  Simulationsmodelle  (s.a.  „small‐world‐Netzwerke“,  Kap. 
4.8.). Der Motorkortex wird mit einem „Syntheziser“ oder mit einem „Logistikunterneh‐
men“ verglichen (Capaday 2004). Diese Begriffe signalisieren diesen Wandel der Vorstel‐










hunderts auf eine neue, wissenschaftlich  fundierte Basis gestellt. Broca hatte  in  seinen 
Veröffentlichungen  (Broca  1861)  die  funktionelle  Spezialisierung  bestimmter Hirnregio‐
nen formuliert (Brocazentrum) und damit der  Idee der Muskelsteuerung durch  lokal ab‐
grenzbare Hirnbezirke zum Durchbruch verholfen (Düweke 2001). Gustav Theodor Fritsch 
und  Eduard  Hitzig  konnten  dann  1870  die  Somatotopik5  des Motorkortex  an  Hunden 
durch elektrische Hirnreizung nachweisen (Fritsch and Hitzig 1870) und David Ferrier be‐
stätigte sie 1873 an Affen (Ferrier 1873). John Hughlins Jackson, auf den sich Ferrier be‐
zieht  und  der  in  der  aktuellen Diskussion  um  die Motorkortexnetzwerke  in  Erinnerung 
gerufen wird (Schieber 2001, Capaday 2004), konnte im gleichen Jahr durch sehr genaue 
Beobachtungen  seiner epileptischen Patienten die 
Somatotopik  auch  beim  Menschen  aufzeigen 
(Jackson  1873)6.  Diese  tritt  in  den  nach  ihm  be‐
nannten  fokalen  (Jackson‐)Anfällen  dadurch  her‐
vor, dass die Muskelzuckungen  langsam über eine 
Gliedmaße laufen. Sie wurden benachbarten Orten 
im Motorkortex  zugeordnet. Die  funktionelle  Spe‐
zialisierung wurde durch die anatomische ergänzt, 
indem es Korbinian Brodmann (1868‐1918) gelang, 
kortikale  Regionen  auch  strukturell  anhand  der 
Zytoarchitektur  zu  unterscheiden  (Abb.  1 
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vorigen Jahrhunderts durch Wilder Penfield (1891‐1976) genauer erkundet. Seinen intra‐
operativen  elektrophysiologischen Untersuchungen  an  Epilepsiepatienten  (Penfield  and 
Rasmussen 1950) entsprangen die Bilder des unproportionierten Homunculus der motori‐
schen Hirnrinde, die das besondere Differenzierungsausmaß motorischer Geschicklichkeit 






































reichen  in  dieser  Funktion 
unterstützt  wird  bzw.  auf 
sie angewiesen  ist und mit 
denen  er  reziprok  oder 
über  Schaltkreise  verbun‐
den ist (s. Abb. 4 u. 5).  










et  al.  1986,  Barbas  and 
Pandya  1987,  Picard  and 
Strick  1996,  Vorobiev, 
Govoni  et  al.  1998,  Dum 




1999, Hayden, Pearson  et  al.  2009, Pearson, Hayden et  al.  2009).  Zusammen mit dem 
primären Motorkortex  bilden  sie  den motorischen  Kortex  als  die  hierarchisch  höchste 
Steuerungsebene des motorischen Systems (Zilles and Rehkämper 19983)9. 
Dabei prägte zunächst eine klare hierarchische Beziehung zwischen den verarbeitenden 
und  planenden  prämotorischen  Bereichen  und  dem  die  Bewegungen  steuernden  pri‐
mären Kortexareal das Modell (Keller and Asanuma 1993b, Graziano and Aflalo 2007). Der 
Motorkortex liegt im Frontallappen, der Zentralfurche benachbart, deren größten anteri‐







prämotorischen  (BA 6, hellgrau),  supplementärmotorischen  (BA 6, dunkelgrau)
und  cingulären* motorischen  Kortexregionen.  Ihnen  eng  zugeordnet  sind  das
Sprachzentrum  (Brocazentrum,  BA  44+45)  und  das  frontale Augenfeld  (BA  8).
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1996, Rademacher 2002)10. Über die Pyramidenbahnen steuert er die motorischen Kern‐
gebiete  im Hirnstamm (Einfluss auf und Unterstützung durch die Reflexmotorik) und die 
Motoneurone  im Rückenmark. Dem motorischen Kortex benachbart  liegen das  frontale 
Augenfeld  (BA 8) und das Brocazentrum  (BA 44+45), motorische Areale  für willkürliche 
Augenbewegungen  (zur  Übersicht  s.  (Heinzle,  Hepp  et  al.  2007)  und  das  Sprechen 
(Gallese,  Fadiga  et  al.  1996,  Arbib 




greifen  von  essentieller  Bedeutung 
(Olivier, Davare et al. 2007). 
Die Willkürmotorik ist eingebettet in 
die Motorik  der  Körperhaltung,  die 
wiederum  durch  Reflexe  stabilisiert 
wird.  Hier  sind  vor  allem  die  Ba‐
salganglien und das Kleinhirn  (Cere‐




schmeidigkeit  der  Bewegungen  nö‐
tig  und  sichern  ihren  zeitlich  wohl 
koordinierten Ablauf durch Bearbei‐
tung  von  Absicht,  Erfolgseinschät‐
zung und Ausführung von Bewegun‐









10 Der primäre Motorkortex des Menschen  lässt  sich  in  einen  anterioren und  einen posterioren Bereich 
(Area 4a und 4p) einteilen (Geyer 1996). Gründe dafür sind: doppelte Repräsentationen von Arm und Hand, 
getrennte Verbindungen  zum  somatosensorischen Kortex,  zytoarchitektonische Unterschiede  in Zell‐ und 
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digt (s. unteren roten Pfeilkopf in Abb. 6), sind die Einschränkungen bis auf die Fingerfer‐












nalen motorischen  Zentren“  (graues  Etikett)  stehen  für  die  im Gehirnschnitt markierten  Bereiche  der  Basalganglien
(braun) und anderer Hirnkerne  (gelb). Die  ihnen entspringenden Bahnen zum Rückenmark sind die extrapyramidalen
Bahnen.  
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(BA 1 – 3,  taktile Rezeption,  Stellung der Gelenke, Dehnung  von Muskeln etc.)  (Wong, 
Kwan et al. 1978), sondern z.B. auch der hinteren parietalen BA 5 und 7, die die räumliche 
Lage von Objekten zum Beobachter repräsentieren und dadurch die räumliche Koordina‐





Bezieht man die motivationale  Seite der Motorik noch mit ein,  so  sind Teile des  limbi‐
schen Systems anzuführen. Daneben  sind Areale des präfrontalen Kortex bei der Hand‐







         Kortex und Hirnstamm) 
        ‐ Ebene der Aktivierung, spinal (spinale Neurone) 



















dentyp des Kortex  charakterisiert. Körnerzellen  sind die  kleinsten Ner‐
venzellen, fast völlig vom Zellkern ausgefüllt, und fungieren als exzitato‐
rische  Interneurone  in  Groß‐  und  Kleinhirn  (Hanser  and  Scholtyssek 
2000). Die  funktionelle Nähe des  frontalen Augenfeldes  (BA 8) und des 
Brocazentrums  (BA  44+45)  zum  motorischen  Kortex  zeigt  sich  anato‐
misch  in  ihrer  Rindenschichtung  vom  dysgranulären  Typ mit  schwach 
ausgebildeter  Schicht  IV  (Lamina  granularis  interna)  (Zilles  and 
Rehkämper  19983)14.  Die  im  motorischen  Kortex  fehlende  oder  sehr 
schwach  ausgebildete  Schicht  IV  der  Hirnrinde  (Abb.  8)  lässt  sich 
dadurch erklären, dass wenig aufsteigende Bahnen hier enden (Matelli, 
Luppino  et  al.  1989),  insbesondere  thalamische  Afferenzen,  die  in  die 





Projektionsneurone mit  pyramidenförmigem  Zellleib,  dem  Apikal‐  und 






nachbarten  Neuronen  weiter,  andererseits  nehmen  sie  vertikal  über 
ihren Dendritenbaum Informationen aus den Schichten auf, integrieren 
sie und geben sie an andere Schichten weiter. Interneurone als Prototyp 
inhibitorischer  Neurone  zeigen  eine  eindeutige  vertikale Orientierung, 
da sich  ihr Einflussbereich über horizontale Kollateralen meist über ma‐
ximal 1‐2 mm erstreckt  (Ausnahme große Korbzellen). Diese Gegeben‐









 Abb.  8:  Die  Schich‐
ten  des  primären
Motorkortex 






bar  gemacht    und
dessen  Schichten
eingezeichnet  wur‐
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se. 
Diese  Struktur  ist  für  unterschiedliche 
Kortextypen der Wirbeltiere in Modelle 




getiere,  insbesondere  der  Primaten, 
wird  mit  dem  Modell  der  Anspruch 
erhoben ein „canonical circuits“ zu sein 
(Douglas,  Martin),  der  für  alle  Areale 
die  Grundstruktur  der  Verbindungen 
wiedergäbe  und  arealspezifisch  nur 
angepasst werden müsse (s. Abb. 9). In 
seiner  Vereinfachung  der  realen  Ver‐
bindungskomplexität markiert das Mo‐
dell  das  Minimum  an  Elementen  und 




 Funktional  veranschaulicht  es 
die Balance von Inhibition und Exzitation in rekurrenten Feedback‐Beziehungen. 
 Anatomisch  trennt es  Input‐ und Output‐Schichten, die untereinander und über 
die  inhibitorischen Zellen verbunden sind, somit Feedback und  laterale  Inhibition 
gewährleisten.  




Das besondere Kennzeichen des primären motorischen Kortex  sind die nur  in  ihm  vor‐












Repräsentation  der  Hauptverbindungen  im  “canonical
microcircuit”. Quadrate  repräsentieren  inhibitorische  Inter‐
neurone  (GABA  Zellen)  und  Pyramidenzellen  (P)  mit  der
Angabe  der  kortikalen  Schichten  (Zahlen).  Exzitatorische
Verbindungen  sind  durch  schwarze  Verbindungen  und  Sy‐





  20      


















hunderts  immer  dringlicher  angesprochen. Die  Kritik  entzündete  sich  vor  allem  an  der 
sehr klar gedachten Somatotopik, deren Eigenheiten sich immer deutlicher von dem Vor‐
bild des durch  strenge Gliederungen  gekennzeichneten  visuellen Kortex unterschieden. 
Als Beispiel möge die Arbeit von Sanes und Donoghue dienen, die auf die verteilte, anpas‐
sungsfähige und dynamische Organisation des Motorkortex verweisen, die der Planung, 







































(klar)  abgrenzbar  gedachten  Bereiche  der  Somatotopik  und  der  1  :  1  –Umsetzung  der 
Verhaltensprogramme in Kontraktionen von Muskelkombinationen auf. Das hatte folgen‐
de Gründe: 
Die  somatotopen Karten  in den Vorstellungen der Wissenschaftler waren  abgrenzbare, 
zusammenhängende Funktionsrepräsentationen (mit nur minimalen Überlappungen), die 
z.B. bei intrakortikalen Mikrostimulations‐Untersuchungen (ICMS) bestimmbar wären. 
Genaue Untersuchungen  zeigten  jedoch  bei  Katzen,  Affen  (s.  Abb.  10)  und Menschen 
mehrere Repräsentationen z.B. für die Hand (Sanes and Donoghue 1997). Oder die Karten 
ließen sich bei genauer Analyse der Muskelstimulation von verschiedenen Orten des mo‐



























und wollten  ihren Homunculus deshalb als Denkmodell und nicht als  Faktenabbild  ver‐
standen wissen (Penfield and Rasmussen 1950, Woolsey, Settlage et al. 1952)21. Sie hat‐
ten allerdings die Gründe  für die weiten Überlappungen  in der Ausbreitung der Strom‐
















































bungen  von Bewegungszentren  sind dementsprechend  klein  verglichen mit den  jeweils 
aktivierten Regionen. Deshalb  seien  die  funktionalen Repräsentationen  in M1  von  ver‐
schiedenen Teilen der Oberarme des Menschen als graduelle somatotope Repräsentati‐
ons‐Gradienten von anterolateral nach posteromedial entlang des Zentralsulcus anzuse‐
hen und nicht  als  separate,  aneinander  angrenzende und nicht‐überlappende Bereiche 













• das  horizontale,  langreichweitige  Axonkollateralennetzwerk,  das  je  nach Untersu‐










che Konsequenzen  für die Ergebnisse  feststellte. Statt kurzer  Impulse, die  zu Muskelzu‐
ckungen und zu den somatotopen Karten von Penfield und Woolsey führten, applizierte 
er eine physiologische Reizung wie sie auch bei natürlichem Verhalten messbar ist, was zu 
vergleichbaren verhaltensbezogenen Kontraktionen  führte  (s. Abb. 12)  (Graziano, Taylor 
et al. 2002b) s.a.  (Stepniewska, Fang et al. 2005). Diese Untersuchungen  führten zu der 






  25      
innerviert,  jedoch nicht direkt Muskelkombinationen  generiert,  sondern aufgabenbezo‐




















funden  gibt, hängen nach Graziano/Aflalo damit  zusammen, dass  im Unterschied etwa 
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mehrfache  Repräsentation  mehr  und  flexibler  Kombinationen  verschiedener  Muskeln 
steuern kann als eine streng somatotope Organisation, die  in einem solchen verstreuten 
System prinzipiell nicht nötig ist. Dennoch ist eine, wenn auch nicht im „Piano‐Keyboard“‐
Modell27  gedachte  Somatotopik  dem  Motokortex  unterlegt,  die  aus  biomechanischen 
Gründen,  als  Ergebnis  seiner  Stammesgeschichte,  von  Vorteil  gewesen  zu  sein  scheint 
(Schieber 2001)28. 







Der  Motorkortex  gehört  zu  den  dicksten  Rindenarealen  des  Gehirns.  Das  hat  seinen 
Grund auch in der Dichte der intrakortikalen Verbindungen, die nach genaueren Untersu‐




verborgen  sind,  wurde  schon  vor  hundert  Jahren  formuliert  (Brown  and  Sherrington 
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rung die Terminalfelder,  rechts durch  kleine Punkte die  Lage der  Zellen wiedergegeben. Die  Zellen wurden von den 
Verfassern gruppiert, was durch die dünnen Doppelpfeile am Rand eingezeichnet  ist. Die großen Pfeile weisen auf  lo‐
cker aneinandergereihte, anterioposterior orientierte Streifen von Zellen hin.  
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2. Material und Methoden 





suchungen  am  intakten  Gehirn  auf  operationsbegleitende  Erkundungen  begrenzt,  die 
keine  systematischen  Forschungsstrategien unter nicht operationskonformen  Fragestel‐











































1  smC  l   männlich  34  10  3  4,5 
smC  r  7,5 
2  mC  r   männlich  29  1  5  4,75 
mC+sC  l  4,5 
3  mC  l  weiblich  27 14 5 6 
4 
 
smC  l   männlich  32  10  4  0,5 
mC  r  5 
5  smC   r  männlich 59 10 5 4,5 
6  smC  r  männlich 51 12 3 13 
7  smC  l  männlich 30 19,5 7 9 
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2.2. Methoden 
2.2.1. Fixierung 




molares  d‐l‐Lysin  in  0,1 molarem  Phosphatpuffer  bei  pH  7,4  (Burkhalter  and  Bernardo 
1989b). 
Die  Fixierung mit  Paraformaldehyd  hat  sich  als  sehr  effektiv  herausgestellt  (Schüz  and 
Palm 1989), bei denen Konzentrationsunterschiede von PA  (1% oder 4%) keinen Unter‐
schied  ergaben  (Chen, Miller  et  al.  2006).  Demgegenüber  reduzierten  Glutaraldehyde 
sowohl die Anzahl der gefärbten Neurone als auch die Färbeintensität bei Konzentratio‐
nen  über  0,5%  (Horikawa  and  Powell  1986).  Ähnliches  scheint  für  Formalin  zu  gelten 





ausgelöst,  Glyko‐  und  Lipoproteine werden mittels  Eiweißanteil  vernetzt  (Burck  1988, 
Romeis 1989, Lang 2006). 





In  den  vorliegenden  Untersuchungen wur‐
den  die  intrinsischen  Neuronenverbindun‐






weil  er  auch  in  fixiertem Material  eine  in‐
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Abb. 17: Injektion eines DiI‐Kristalls in den Motorkortex.  































dass dieser  lipophile  Farbstoff  in den  Lipiddoppelmembranen der Neurone  (passiv) dif‐
fundiert und deshalb alle wegziehenden Axone  (anterograd) wie die zur  Injektionsstelle 
projizierenden Neurone  (retrograd) markiert. Dadurch  ist  der  Farbstoff  auch  in  totem, 

































1909, Von  Economo  and Koskinas 1925) mit Kresylviolett  (Nissl‐Färbung)  gefärbt. Dazu 
wurden  die  Schnitte  in  einer  Saccharoselösung mehrere  Tage  eingelegt.  Anschließend 


































tal/parallel  oder  vertikal/senkrecht  zur  Gewebeoberfläche  angefertigt,  um  sowohl  die 



































































Abbildungen verändert nach: https://www.micro-shop.zeiss.com/us/us_en/spektral.php
a b
c d
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Zu Beginn der Untersuchungen im Jahr 2001 wurden die Schnitte mit Hilfe einer Camera 












in  einem  Fluoreszenzbild  gefunde‐










ra  (2004,  MPIH:  Kamera  ProgRes 
Capture Pro 2.5 Jenoptik, Germany/ 
TU‐Darmstadt: ProgRes CapturePro 
2.0  C10plus)  und  des  Zeichenpro‐
gramms  Neurolucida  (MBF 
Bioscience,  Williston)  wurden  die 
Schnitte  mit  diesen  Hilfsmitteln 
dokumentiert.  Jetzt  konnten  die 
intrinsischen Netzwerke quantitativ 
erfasst werden,  indem die Lage der 
Zellkörper  in Bezug  auf  die  Injekti‐
onsstelle mit  ihren genauen Raum‐
koordinaten  registriert wurde.  Län‐
genmessungen  konnten  am  Bild‐




Abb.  22: Manuelle Messung  der  Zellabstände  am  Beispiel  der  ent‐
ferntesten Zelle 
Die Gewebestelle des Fluoreszenzbildes der Zelle (1) wurde bei glei‐

















gramms  „Neurolucida Explorer“ bzw. durch eigene Programme  (Software  „Matlab“) er‐
stellt werden. 
Zusätzlich wurde  das  Dendritenfeld  einzelner  Zellen mit  der  Camera  lucida  bzw.  dem 
Neurolucida‐Programm gezeichnet und die Durchmesser (max/min) vermessen. Auswahl‐
kriterium  für diese Einzelzellen war ein,  soweit beurteilbar, unverletztes Dendritenfeld. 
Den  Zeichnungen  konnte die Verzweigungstruktur  entnommen werden,  in Neurolucida 
wurden die entsprechenden Dendritenastlängenangaben ausgegeben. 
Axone konnten in jeweils einem Schnitt verfolgt und dokumentiert werden. Über mehrere 
































  42      
Die  „Patch“‐Grenzen  in einem Schnitt  sind nicht  immer eindeutig und wurden vom Be‐
obachtenden  festgelegt. Als  „Patch“ wird  ein  gefärbter Bereich  gewertet, der  sich  auf‐
grund  des  Neuropils  „hinreichend“  vom  dunklen  Hintergrund  abhebt  und  mindestens 
eine retrograd gefärbte Zelle enthält (vgl. Abb. 23, 37 ‐ 39). In der Arbeitsgruppe wurden 







































































die  Größen:  Umfang,  Durchmesser  (max/min),  Fläche,  Entfernung  zum  nächsten  und 
fernsten  Nachbarn  bei  Zellkörpern  und  Patches,  Entfernung  zur  Injektionsstelle 






ches  ein  Schnitt  lag,  in  dem  kein  Patch  eingezeichnet war,  sich  aber  Zellen  befanden, 
wurde  für das Volumen dieses Teils der Kortexsäule ersatzweise der Durchschnittswert 















Die Dendritendurchmesser wurden durch  zwei Messungen  erfasst. Der  längste Dendrit 
repräsentiert die maximale Ausdehnung des Dendritenfeldes. Die minimale Ausdehnung 
könnte nur  geschätzt werden, weil der  kürzeste Dendrit nicht die  schmalere  Stelle des 
Dendritenfeldes  kennzeichnet.  Ersatzweise  wurde  der  zweitlängste  Dendrit  gemessen. 
Durch die sternförmige Anordnung der Basaldendriten spiegelte dieser Wert am ehesten 
eine realistische Dendritenfelderfassung wider.  















der gleichen Stelle wie  in Bild 3, einer  lichtmikroskopischen Aufnahme. Die durchgängig  fluoreszierende Zone  reicht 
über die sichtbare Färbung hinaus. Messbalken Bilder 1 + 2: 1 mm, Bilder 3 + 4 500 µm.  
B) Lichtmikroskopische Bilder von Horizontalschnitten aus zunehmender Gewebetiefe. Bild 1 zeigt eine deutliche Ge‐
webeverletzung  (Schnitt 13), Bild 2 eine nur narbige Stelle  in der Mitte  (Schnitt 15). Von beiden kann angenommen 
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Aus  implantierungstechnischen Gründen kann der DiI‐Farbkristall nicht so exakt platziert 
werden, dass er die Schichten V und VI erreicht ohne Gefahr zu  laufen, die weiße Sub‐
stanz  zu  tangieren.  Dies würde  dazu  führen,  dass  vorbeiziehende  Axone  unbekannter 
Herkunft und Zellen außerhalb des intrinsischen Netzwerkes gefärbt würden.  
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2.3.7. Datenbearbeitung 
Die Herstellung  der  Schnitte  und  die Montage  der  Zeichnungen  in  dem  Computerpro‐
gramm „Neurolucida“ sind fehleranfällig. Daher müssen entsprechende Korrekturen vor‐
genommen werden. 
Geweberekonstruktion:  Schnitte werden  beim  Aufziehen  unterschiedlich  gestreckt,  ge‐
staucht, gepresst etc. Beim Zusammenbau der Schnittzeichnungen gibt es Schwierigkei‐
ten, diese immer deckungsgleich zu bekommen. Um dies zu kontrollieren, werden Gewe‐
bemarker  (Alignmentpunkte)  eingezeichnet  (Blutgefäße  vor  allem),  anhand  derer Orts‐
gleichheit  in zwei Schnitten überprüft werden kann. Beim Zusammenbauen der Schnitt‐
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ausgeschnitten und neu zugeordnet. D.h. z.B. dass beim Zusammenbau ein Schnitt geteilt 
und  die  Teile  neu  ausgerichtet wurden.  Gleiches wurde mit  lokalen  Bereichen  vorge‐
nommen, etwa bei Artefakten der Schnitteinbettung wie abgerissene oder umgeklappte 
Schnittteile (s. Abb. 25). 
Grobe  Ungenauigkeiten  konnten  so 
eliminiert  werden,  es  blieb  jedoch 
eine  Unzufriedenheit,  weil  nicht  im‐
mer proportionale Schnittveränderun‐
gen  erreicht  wurden.  Es  blieben 
manchmal  Abweichungen  im  Bereich 





einander  angeglichen  wurden.  Insge‐
samt  kam  es  im  prämotorischen  Ge‐
webe  durch  das  Zerschneiden  des 
Gewebes  zu  einer  7  ‐  12%igen  Deh‐
nung  der  Gewebeschnitte.  Die  Grö‐
ßenordnung  des  Fehlers  liegt  im  Be‐
reich  der  Fehlergröße,  die  insgesamt 
für  diese  Untersuchungen  unterstellt 
werden muss.  Insgesamt wurden  die 





Konturangleichung:  Um  die  Geweberekonstruktion  übersichtlicher  zu machen, wurden 















Hinweis:  Der  untere  Teil  des  Gewebes  wurde  für  die  Nissl‐
Färbungen  verwendet.  Die  graue,  gestrichelte  Trennlinie  (2)
kennzeichnet in etwa die Schnittlinie. 
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nander vergleichbar wurden. Die Raumkoordinaten der Zellen, die das Programm „Neuro‐
lucida“ bereitstellt, wurden daher in zwei Schritten korrigiert42: 
Die  Z‐Werte des Programms Neurolucida  (NL) geben die Tiefenwerte eines Markers  zu 
dem anfangs festgelegten Ausgangspunkt an, in diesem Fall die Oberfläche des obersten 
Schnittes. Die Tiefenwerte aller Marker, die unterhalb des ersten  Schnittes  liegen, ent‐
sprechen  den  tatsächlichen  Tiefenwerten  im  Gewebe.  Für  alle  außerhalb  des  ersten 
Schnittes  liegenden Zellen müssen die Z‐Werte korrigiert werden und zwar um den Be‐
trag,  der  zwischen  Nullpunkt  der Messung  und  Oberfläche  des  jeweiligen  Gewebebe‐
reichs liegt. 
Um  also den Kortex  in  situ einzuebnen, wurden die Tiefenwerte der Randbereiche der 
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2.3.8. Statistische Bearbeitung und Auswertung 
Die Software Neurolucida bietet die Möglichkeit, die Zeichnungen anhand der Raumkoor‐

























Die wenigen  größeren  Tiefenwerte wurden  als  Extremwerte  angesehen,  deren Berück‐




























In  die  Schicht  VI wurden  alle  Zellen  unterhalb  der  Schicht  V  aufgenommen.  Die  Ver‐










abgelesen  werden.  Um  ein  differenzierteres  Bild  zu  zeichnen,  wurden  diese  Daten 
Shollanalysen  (Sholl 1953) unterzogen, um die quantitative Verteilung der Zellen  in Ab‐
hängigkeit von der Entfernung abzubilden. Hierfür wurden verschiedene Shollringbreiten  



















Schicht Prozent Dicke in µm Tiefe von … bis in µm
I 13 455 0 – 455
II 9 315 455 – 770
III 31 1085 770 – 1855
IV 4 140 1855 – 1995
V 19 665 1995 – 2660
VI 24 840 2660 – 4500
Tiefenvert ilung der Zellen in 50 µm‐Sc t en
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Abb. 28: Entfernung der Zellen vom Injektionsmittelpunkt ‐ Schollringbreitenwahl. 
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Schollanalyse (400 µm)



































0 2 4 6 8 10
Schollanalyse (1000 µm)
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gewählt.  Schmale  Shollringbreiten  geben  ein  genaues  Bild  der  entfernungsabhängigen 
Zellverteilung,  die  nahe  an  die  Einzelzellverteilung  heranreichen  kann. Größere Breiten 
















































































































Rastereinheiten  lassen  den  patchigen  Eindruck  verschwimmen,  zu  kleine  Einheiten  nä‐
hern  sich  dem  Bild  der  Zellverteilung  an,  die  den  Patchcharakter  vermuten  lässt,  aber 
nicht visualisiert. Es ergab sich eine optimale Rastergröße von 250 µm, die etwas mehr als 
dem Drittel  des  durchschnittlichen  Patchdurchmessers  (~700  µm)  entspricht  (vgl.  Kap. 








gesucht,  indem  innerhalb von Segmenten von  je 7,2 Grad die Zellen  summiert wurden. 
Das arithmetische Mittel der Segmentmittelwerte markiert eine eventuelle Richtungsbe‐
vorzugung. Die Verteilung wurde mittels des statistischen Rayleigh‐Tests für zirkuläre Da‐
















kleine Einheiten nähern  sich dem Bild der Verteilung der Einzelzellen an  (a), die den Patchcharakter vermuten  lässt, 
aber nicht visualisiert. Es ergab  sich eine optimale Rastergröße von 250 µm  (b), die etwas mehr als dem Drittel des 
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Präsentationen 
Die Daten wurden mit den Programmen Microsoft Office Excel, MatlabVersion 7.10.0.499 
(R2010a)  (The  MathWorks,  Inc.)  und  Neurolucida  /  NeurolucidaExplorer  (NL  10,  MBF 
Bioscience, Williston) grafisch aufbereitet. Für die Präsentation der Bilder der Mikroskop‐
kameras,  Zeichnungen, Grafiken  und  Tabellen wurden  die  Programme  Photoshop  (PS), 
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gefärbten  Zellen, Dendriten  und Axonen  auf‐
weisen,  dessen  Neurone  vereinzelt  oder  in 
Gruppen vorliegen und weitreichende intrinsi‐
sche Verbindungen haben. Die Neurone bzw. 
Neuronengruppen  sind  im Umkreis  von  über 
einem Zentimeter um einen Bezugspunkt, die 
Injektionsstelle  des  DiI‐Farbkristalls,  verteilt. 




Der  Arealnachweis  für  den  primären  Motor‐
kortex wurde  anhand  von Nissl‐Schnitten  ge‐
führt (s. Abb. 31).Die römischen Zahlen zeigen 
die Kortexschichten an. In Schicht V sind deut‐
lich  die  großen Riesenpyramidenzellen  zu  er‐
kennen,  die  das  eindeutige  Merkmal  dieses 
Areals  sind.  Für die  einzelnen Gewebe befin‐





Die  in  den  Gewebeschnitten  (s.  Abb.  32) 
sichtbar werdenden  intrinsischen  Verbindun‐
gen  bilden  ein  Netzwerk,  das  daran  zu 
erkennen  ist,  dass  die  Strukturen  (vor  allem 
Neurone,  Dendriten,  Axone)  selektiv  gefärbt 
werden  und  durch  ungefärbte  Bereiche 
voneinander  getrennt  sind.  Da  der  Farbstoff 
die wässrige  Phase  zwischen Neuronen  nicht 
passiert, kann man davon ausgehen, dass alle 
gefärbten  Zellen  Kontakt  zu  dem  Farbkristall 



























Die  durchgängig  hell  leuchtende  Fläche  mar‐
kiert  die  Injektionsstelle  des  Farbkristalls 
(Stern), um die ein Kranz gefärbter Strukturen 
(Zellen, Dendriten, Axone) liegt, die weit in das 
umliegende  Gewebe  ziehen  (Pfeile).  Beispiel‐
haft weist der gelbe Pfeil auf einen Patch, der 
grüne  auf Axonstränge,  der  rosarote  Pfeil  auf 
eine Zelle und der weiße auf Dendriten hin. Die 
dunklen  Bereiche  (Pfeilköpfe),  obwohl  dicht 









Schnitte  des Gewebes  P4  der  Abb.  32.  Zu 
sehen sind die als dunkle Punkte registrier‐
ten  Zellen.  Die  von  den  Zellmarkern  um‐
grenzte helle  Fläche  (Stern)  entspricht der 
Injektionsstelle  des  DiI‐Kristalls.  Die  roten 
Linien geben die Gewebekonturen  wieder. 
Messbalken 1 mm 
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Neurone und  ihrer  Strukturen mit dem Ort des  Farbkristalls  als  gegeben  angenommen 
werden. Die einzelnen Schnitte wurden zeichnerisch dokumentiert, indem die Kontur, die 
Neurone  sowie  Gewebekennzeichen  (Alignment),  vor  allem  Blutgefäße,  registriert 
wurden. Die Montage aller Schnittzeichnungen ergab die Abbildung 33. 
Die Abbildungen 32 und 33 zeigen eine Verteilung der Neurone, die durch Verdichtungen 
und Ausdünnungen gekennzeichnet  ist.  In Vertikalschnitten  (s.u.)  sieht  sie  „wolkig“ aus 
und wird in der Literatur als “patchig“ beschrieben. Die Axone, die als Faserstücke in den 
Schnitten zu sehen sind, scheinen diffus über die gefärbte Fläche verteilt zu sein. 
Nahezu  ausschließlich  wurden  Pyramidenzellen  gefärbt.  In  Schnitten  senkrecht  zur       




































zu  verzeichnen  ist  (s. 
Abb. 36): 
‐  Der  hell  erscheinende 
Ring  (1) gefärbter Zellen 
(und  Dendriten  sowie 
Axone)  um  die  Injekti‐
onsstelle  (vgl.  „Halo“     
S.  395  bei  (Huntley  and 
Jones 1991)),  
‐ das relativ dichte Band 
(2)  von  gefärbten  Pat‐





‐  die  vereinzelten  Pat‐










Die Zellverteilung um die  Injektionsstelle  lässt sich  in Zonen 
einteilen. Die  gestrichelten  Linien  geben  in etwa die unter‐
scheidbaren  Zonen  in  der  Verteilung  der  Färbung  an:  0  = 
durchgängig gefärbte Injektionsstelle, 1 = gefärbtes Band, 2 = 
Zone  klarer  Patches,  3  =  Peripherie  mit  Einzelstrukturen.  
Deutlich sind Patches  zu sehen (Pfeile). Messbalken: 1 mm.
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Durchschnitt  entfernteste  Tiefen‐Wert (Z) Schicht 
Zellanzahl  der Entfernung  Zelle  entfernteste  entfernteste 
Gewebe     in mm  in mm  Zelle in mm  Zelle 
                 
P2, mC  686  3  11,526  ‐0,56  II 
              
P4 mC  3688  2,7  10,189  ‐1,374  III 
              
P2 smC   ‐  ‐  4,5  ‐1,4  III 



















0 2 4 6 8 10
Schollanalyse der Zellverteilung um die Injektionsstelle
Entfernung in mm












Das Neuropil  eines  Patchs  (Pfeile)  hebt  sich  deutlich  vom Hintergrund  ab.  Es  entsteht 









  64      
 
Abb. 38: Patch 




























Histogramm  der  Tiefenverteilung  der  Zellen, 
jeweils  in 50 µm‐Schritten. Der 0‐Wert der Ordi‐
nate  gibt  die Gewebeoberfläche  an,  die  negati‐
ven  Werte  darunter  die  Tiefe  im  Gewebe,  ge‐
messen  von  der  Oberfläche  des  rechnerisch 
eingeebneten  Kortex.  Es  ist  eine  deutliche  Kon‐
zentration  der  Zellen  bis  etwa  1700  µm  festzu‐
stellen, was  den  Schichten  II  und  III  entspricht. 
Die  in den Bildern deutlich werdende Zäsur zwi‐
schen den Schichten II/III und V/VI (vgl. Abb. 39) 
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3.4. Analyse des Erscheinungsbildes des intrinsischen Netz‐
werkes 
Interessant  erscheint  in  einem  ersten  Schritt  die  Frage, wie  die  Zellverteilung  genauer 






















































































































































Die  Schichten  I und  II haben  ihren  Schwerpunkt  eindeutig  im 
Nahbereich  der  Injektionsstelle  bis  3 mm Abstand.  Schicht  III 
zeigt  eine Dreigipfligkeit der  Zellverteilung, die den  gesamten 
gefärbten  Bereich  abdeckt  (s.a.  b)).  Schicht  IV  ‐  VI    zeigen 
Maxima bei 3 mm und bei 6 ‐ 7 mm (c). Schicht V enthält neben 
Schicht III die entferntesten Zellen.
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ring  zeigt die Dominanz der Schichten  II und  III über den gesamten Bereich,  im Nahbe‐
reich um die Injektionsstelle trifft dies auch auf Schicht I zu. Interessant sind die zwei Mi‐
nima des relativen Zellanteils der Schicht III  im Abstand von zwei Millimetern  im Bereich 
von  ca.  5,5  und  7 mm  von  der  Injektionsstelle  sowie  einem  Anstieg  insbesondere  der 
Schicht V (aber auch der unteren Schichten  IV+VI). Der Bereich  ist  jeweils relativ schmal 
(400‐600 µm), aber doch deutlich. Dieser Zusammenhang wird in der Auswahl der Schich‐
ten III und V (s. Abb. 44c) hervorgehoben.  




















1400 2800 4200 5600 7000 8400 9800 11200
Abstand von der
Injektionsstelle in μm






b)  Zellverteilung der  Schichten  III und V normiert  auf die Gesamtzellzahl. Unterschiedliche Ordinaten beachten. Der 
Verlauf beider Kurven  zeigt  andeutungsweise eine Ähnlichkeit, wobei die Kurve der  Zellverteilung der  Schicht V  zur 
Peripherie hin verschoben ist.  
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Abb. 45: Modus, Mittelwert und Median der Zellverteilungen in den Schichten 

































0 2 4 6 8 10
I II III IV VI V
Mittelwerte
Mediane
Schicht nach Mittelwerten geordnet
Modus
nung zur Injek onsstelle in µm
Schicht / Zellen M elwert Median
I 515 1883 1570
II 1065 2372 2085
III 2007 2926 2001
IV 26 3635 5533
V 49 4473 4832
VI 26 3619 4610















 Die Kennzahlen der Schichten  I –  III  liegen unterhalb des arithmetischen Mittels und 
Medians  aller  Zellen  (Ausnahme  arithmetisches Mittel  Schicht  III),  die  der  unteren 
Schichten IV bis VI darüber. 
 Für die Schichten  I –  III  liegen Median und Modus eng beieinander und signalisieren 
den Schwerpunkt der Zellen in diesen Schichten in dem Bereich von ca. 1,5 mm für die 
Schicht I, für die Schichten II und III in knapp 2 mm Entfernung von der Injektionsstel‐
le, denn die Häufigkeitskurven  fallen  zur Peripherie hin  stark ab. Die arithmetischen 
Mittelwerte liegen von Schicht I nach Schicht III immer weiter von der Injektionsstelle 
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3.4.1. Die Neuronengruppen (Patches) 
Auffällig an dem Bild des  intrinsi‐
schen Netzwerkes  ist  neben  den 
zellulären  gefärbten  Strukturen 
(Zellen,  Dendriten,  Axone)  die 
Erscheinung der Patches. Die Pat‐
ches  sind  luminiszente  Gewebe‐
bereiche, ungleichmäßig geformt, 
eher  ellipsoid  als  rund,  von  un‐
terschiedlicher  Größe  (Abb.  46 
und  Abb.  92).  Besonders  in  den 
Bereichen  eng  beieinanderlie‐
gender  Patches  ist  die  Abgren‐
zung nicht immer eindeutig. 
Für die  Festlegung eines Patches 
galten  folgende  Kriterien  (s.o. 
Kap 2.3.3.): 
Ein  Patch  ist  gekennzeichnet 
durch  die  mehr  oder  minder 
deutliche  Abgrenzung  eines  ge‐
färbten Gewebegebietes, das sich 
gegenüber  dem mehr  oder min‐




dort, wo  das  leuchtende  Neuro‐
pilgebiet endet.  
 
Die  Größe  der  Patches  wurde 
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Patch‐Größen M1  Durch‐  Standard‐  StAbw  Fall‐ 
schnitt  abweichung  in %  zahl 
Entferng zur Injektionsstelle  3388 1712 51  N = 71 
Interpatchdistanz (IPD)  1385 1530 110  N = 71 
Fläche (µm²)  305.879 204.094 67  N = 104 
Durchmesser Maximum (µm)  703 260 37  N = 104 
Durchmesser Minimum (µm)  528 187 35  N = 104 
Umfang (µm)  1958 794 41  N = 71 




wohl  untereinander  als  auch  in Hinblick  auf  die  Patchzeichnungen  einer  Zellsäule. Von 
dieser könnte man annehmen, dass sie eine funktionelle Gruppe bildet und räumlich rela‐






wahlpatch groß und klein) zusammengesetzt zu sein. Die Flächenvarianz der Patches  innerhalb einer Patchsäule  ist  in 
den Einzelpatchen (1, 2, groß, klein) vergleichbar groß, während der zusammengesetzte Auswahlpatch eine Flächenva‐
rianz zeigt, die in der Größenordnung der Interpatchvarianz liegt. 
































































P2: Patch‐  1  Vergleichspatches   2  P4 Auswahlpatch Auswahlp. groß  Auswahlp.klein 
durchmesser  Durch messer   Durch  messer  Durchmesser  Durchmesser  Durchmesser    
    in µm  max  min  max  min  max  min  max  min  max  min 
Durchschnitt  610  675  640  678  877  613  1130  803  522  347
Standardabw  92  92  94  98  341  239  208  100  60  42 




















































eine Korrelation  von Dendritenbaum und Axonmächtigkeit  (Lund, Yoshioka et  al. 1993, 
Hof, Nimchinsky et al. 1995). Zudem beeinflussen die morphologischen Eigenschaften der 





































Dendritendurchmesser bis ... µm
Dendritendurchmesser
800














































Durchschnitt  259  464 205 175.369 4,5 3,8 1,9  0,6  0,03
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3.4.3. Die Asymmetrie des Netzwerkes 




Die  patchige  Struktur wurde  durch  Rasterung  der Neuronenverteilung  veranschaulicht. 





















































zurückgewiesen  (p‐Wert =   4.7572 e‐051). Die Verteilung  ist bimodal, evtl. trimodal. Die 
Signifikanz wird  in  dem  roten  Richtungspfeil wiedergegeben  (Richtungsmittelwert  aller 
Zellen). Seine Länge gibt das Ausmaß der Richtungsbevorzugung an (normiert auf die ma‐
ximale Zellzahl der Grafik). 
Die  Verteilung  in  den  Schichten  II  +  III  spiegelt  die  bimodale,  dorso‐ventral  (anterior‐
posterior) gerichtete Gesamtorientierungsverteilung wider, wenn auch mit schichtenspe‐
zifischen Akzenten. Schicht I zeigt eine davon abweichende medial‐laterale Orientierung, 
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Abb. 53: : Gruppierung und Richtungsorientierung der Zellverteilung in Schichten I ‐ III 


























































































































































































































































tivität  verfügen  könnte,  die mit  den  bisherigen  Befunden  in  Übereinstimmung  stehen 
würde. Eine Signifikanzprüfung mit dem Wilcoxon‐Mann‐Whitney‐Test der nahen gegen‐
über  den  fernen Bereichen  ergab  keinen  signifikanten Unterschied  der Boutondichten‐
Mediane (s. Abb. 58). 



















Abb.  58:  Boutondichten  in  nahen  und  fernen 
Bereichen  um  die  Injektionsstelle,  Signifikanz‐
prüfung 
Die  Signifikanzprüfung  (Wilcoxon‐Test)  der  zur 
Injektionsstelle  nahen  Bereiche  (1000  –  5500 
µm)  gegenüber den  fernen Bereichen  (5500  – 
10000 µm) ergab keinen Unterschied der Medi‐
ane.  Die  Nullhypothese,  dass  die  Mediane 
gleich  sind,  konnte  nicht  zurückgewiesen wer‐
den (h=0).  
Wiedergegeben sind die Mediane (rote Linien), 
die  mittleren  Quartile  (die  mittleren  50%  der 
Werte  zwischen  dem  25sten  und  75sten 
Perzentil, Kasten) und die  Streuung der Daten 
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Um  eine  solche  Tendenz  ggf.  an  einzelnen Axonen  aufzeigen  zu  können,  die  in  einem 
Schnitt ausgezählt werden konnten, wurden einige  längere Axonverläufe  in mehrere Ab‐
schnitte unterteilt und die Boutons  ausgezählt.  Es ergaben  sich diskontinuierliche Bou‐





















































































nahme  in  den  oberen  Schichten  (s.  Abb.  60). 
Der  Wilcoxon‐Mann‐Whitney‐Test  wies  den 
Unterschied  der  Mediane  der  oberen  gegen‐
über den unteren Schichten als  signifikant aus 
(s. Abb. 61, p‐Wert von 2,6657 e ‐11). Mit Aus‐
nahme der  Schicht  IV  zeigen die Mediane der 














































mittleren  50%  der  Werte  zwischen  dem  25sten  und  75sten
Perzentil) und die Streuung der Daten innerhalb des 1,5 fachen
des  Interquartilsabstandes  (Antennen).  Außerhalb  dieser
Bereiche  liegende  Daten werden  als  Extremwerte  durch  ein
rotes Kreuz angegeben. 
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3.5.1. Das Erscheinungsbild der intrinsischen Verbindungen 
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Abb. 65: Übersicht über die Injektionsstelle im prämotorischen Kortex 
Die  durchgängig  hell  leuchtende  Fläche 
markiert  die  obere  Injektionsstelle  des 
Farbkristalls  (Stern)  in der Abb. 64, um die 
ein  Kranz  gefärbter  Strukturen  (Zellen, 
Dendriten,  Axone)  liegt,  die  weit  in  das 
umliegende  Gewebe  ziehen  (Pfeile).  Bei‐
spielhaft  weist  der  gelbe  Pfeil  auf  einen 
Patch,  der  grüne  auf  Axonstränge,  der 
rosarote Pfeil auf eine Zelle und der weiße 
auf  Dendriten  hin.  Die  dunklen  Bereiche 
(Pfeilköpfe),  obwohl  dicht  mit  Neuronen 
besetzt,  werden  nicht  gefärbt,  weil  diese 
Zellen  keinen  unmittelbaren  Kontakt  mit 
dem Farbkristall haben. Bild  lagegerecht zu 
Abb. 64. Messbalken 1 mm. 



















der  Schicht  III  eines  Verti‐
kalschnittes  des  prämoto‐
rischen  Kortex.  Der  Pfeil 
weist  auf  den  Apikaldend‐
riten,  der  Pfeilkopf  auf 
einen Basaldendriten. 








Häufigkeit der Zellen  im Abstand von der  Injektionsstelle A) und bezogen auf die Zellschichten  (B) normiert auf alle 
Zellen, C) Zellverteilung normiert auf den jeweiligen Schollring, D) normiert auf die jeweilige Schicht. 

















I  11  307  0 – 307 
II  7  188  307 – 495 
III  43  1183  495 – 1678 
IV  0  0  ‐ 
V  14  399  1678 – 2077 
VI  25  697  2077 – 2774 































































































Entfernung von der Injektions stelleEntfernung von der Injektions stelle














Um  die  Zellverteilung  näher  zu  untersuchen, wurden  die  Kennzahlen  analog  zum  pri‐
mären Motorkortex ermittelt. Die Kennzahlen, arithmetische Mittelwerte, Mediane und 
Modi, sind wie folgt verteilt: 


















































Anzahl Zellen Anzahl Zellen
Anzahl Zellen je 50 µm Tiefe pro Schollring
1400 2800












gezeichnet  und  in  einer  Leiste  unterhalb  der  Grafiken  zum  besseren  Vergleich  nebeneinander  abgetragen  (B).  Die 







Die Kennzahlen  für das gesamte Gewebe  liegen eng beieinander  im Abstand von 3 mm 
von der  Injektionsstelle. Die Kennzahlen  für die Schichten  lassen sich ordnen, wobei die 
der Schichten I + II näher zur Injektionsstelle liegen, was besonders am Modus (Pfeile) und 
Median  (Kreuze)  abzulesen  ist, während die Werte des  arithmetischen Mittels  von der 
Injektionsstelle  entfernter  liegen.  Angesichts  der  Mengenverhältnisse  ist  verständlich, 
dass sich die Kennzahlen der Schicht  III mittig  (um die Gesamtkennzahlen herum) grup‐


































Schicht Zellzahl Mittelwert Median
I 401 2643 2234
II 843 2739 2456
III 5253 3421 3239
V 15 4434 4586
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pieren. Die wenigen  Zellen  der  Schicht  V  liegen  entfernter  von  der  Injektionsstelle  im 























Richtungsverteilung der Zellen im Gewebe P8 (prämotorischer Kortex)
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Abb. 71: Rasterung und Ausrichtung der Zellverteilung in den Schichten 













































































































































































































































Für die Schichten  I –  III  ist die Asymmetrie als signifikant ausgewiesen,  für die Schicht V 
nicht mit dieser Eindeutigkeit, was mit der geringen Zellzahl zusammenhängt. 
In  der  Gesamtverteilung  liegt  eine  lateral‐ventrale  Richtungsbevorzugung  vor,  also  in 
Richtung  zu  dem  posterior  davon  liegenden  primären Motorkortex.  Interessant  ist  die 



























Fläche  268754 µm2 206673  77 
Durchmesser Maximum (µm)  683 µm  263  39 
Durchmesser Minimum (µm)  465 µm  180  39 
Umfang (µm)  1846 µm  695  38 


























1  Durchschnitt:  490477  967 642 34  618001555  61 
2  Durchschnitt:  223944  646 437 28  389994164  90 
3  Durchschnitt:  175570  582 396 17  137742741  23 
4  Durchschnitt:  404420  923 577 25  315286726  33 










Das  Ergebnis  der  Geweberekonstruktion 
durch  die  Schnittzeichnungen  ergab  fol‐
gendes  Bild  der  Patchverteilung  im Gewe‐
be. Die  rote  Linie markiert die  Kontur des 
Gewebes,  die  violetten  Linien  die  in  die 
Schnittzeichnungen eingetragenen Patches, 
die  sich  jeweils  um  eine  Injektionsstelle 
(Stern)  gruppieren.  Neben  vereinzelten 
Patchzeichnungen  in  einzelnen  Schnitten 
lassen  sich deutlich  senkrecht  zur Oberflä‐
che ins Gewebe ziehende Patchsäulen über 
mehrere  Schnittzeichnungen  erkennen 
(Pfeile). Unten  links  (Pfeilköpfe)  gehen die 
Patchzeichnungen  ineinander  über:  es  ist 
ein Bereich,  in dem der Kortex schräg nach 
unten  verläuft,  so dass die Patchzeichnun‐
gen  nicht  horizontal  im Gewebe  verlaufen 
und  der  Blick  auf  sie  nicht  senkrecht  von 
oben fällt (s. Abb. 93a).  
































































Abb.  76:  Vergleich  der  Durchmesser  von 
Patch‐ und Dendritenfeld 
Wiedergegeben  sind  die  Mediane  (rote 
Linie  im  Kasten),  die  mittleren  Quartile 
(die  mittleren  50%  der  Werte  zwischen 
dem 25sten und 75sten Perzentil, Kasten) 
und die Streuung der Daten  innerhalb des 
1,5  fachen  des  Interquartilsabstandes 
(Antennen).  Außerhalb  dieser  Bereiche 
liegende  Daten  werden  als  Extremwerte 
durch ein rotes Kreuz angegeben.  












Patchflächen  ist  um  mehr  als 
ein Drittel größer als der Medi‐
an  der  Dendritenfeldflächen, 
zudem  zeigen  die  Patchflächen 

















tilsabstandes  (Antennen).  Außerhalb  dieser 
Bereiche  liegende  Daten  werden  als  Extrem‐
werte durch ein rotes Kreuz angegeben.  
Der  Vergleich  der  Patch‐  mit  den  Dendriten‐
feldflächen  zeigt  den  um mehr  als  ein Drittel 
größeren Median der Patchflächen gegenüber 
dem Median der Dendritenfeldflächen und die 





































Die  Punkte  geben  die  Boutondichte  (je  100  µm)  in 
Abhängigkeit  von  der  Entfernung  zur  Injektionsstelle 
wieder,  die  rote  Linie  den  linearen  Trend.  Dieser 
signalisiert eine nicht signifikante Beziehung. 
 












Für  eine  Korrelation  von  Boutondichte 
und Entfernung waren weder ein Trend 
(s. Abb. 78) noch ein signifikanter Unter‐
schied  der Mediane  der  zur  Injektions‐





















































Abb.  81:  Vergleich  Boutondichte  in  den 
Schichten 
<‐‐‐‐‐        
Die  Ordinate  gibt  die  Boutondichte  pro  100 
µm wieder, die  römischen  Zahlen  kennzeich‐
nen  die  Kortexschichten.  Die  Signifikanzprü‐






Werte  zwischen  dem  25sten  und  75sten 
Perzentil, Kasten) und die Streuung der Daten 
innerhalb des 1,5  fachen des  Interquartilsab‐
standes  (Antennen).  Außerhalb  dieser  Berei‐
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3.5.6. Vergleich von M1 und prämotorischem Kortex 
 


























stärkerer  Verzweigung,  aber  auch  nennenswerten  unverzweigten  Dendritenästen)  und 
geringere  Boutondichte.  Einzig  die  Reichweiten  der  intrinsischen  Verbindungen  sind 
gleich groß wie im primären Motorkortex. Die Zellzahlen liegen höher, was vermutlich mit 
der größeren Zelldichte des prämotorischen Areals verbunden ist. Da nur ein Gewebe des 
prämotorischen  Areals  analysiert wurde,  sind  die  Aussagen  jedoch mit  dem  Vorbehalt 
möglicherweise singulärer Ergebnisse zu verstehen. 
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Die Ausrichtung der Patche bzw. der Zellverteilung  in dorso‐ventraler Richtung (= anteri‐

















































































































strukturen gezeigt werden  (s. Abb. 83). Die  intrinsischen Verbindungen  ziehen vom pri‐


















(Stern).  Die  gestrichelte  Linie  markiert  die  Grenze  zur 
weißen  Substanz.  Es  sind  deutlich  drei  Verbindungs‐
stränge  zu  erkennen.  Die  intrinsischen  Verbindungen 
der  Rindenschicht,  die  seitlich  von  der  Injektionsstelle 
intrakortikal  in den sensorischen Bereich ziehen  (dicker 
Pfeil). Nach unten ziehen deutlich Axone aus der Injekti‐
onsstelle  in die weiße  Substanz, die  zwei  Strängen  fol‐
gen.  Der  eine  zieht  interkortikal  in  den  benachbarten 
sensorischen Bereich (dünner Pfeil), der andere zieht  in 
entferntere Areale (Pfeilkopf). Messbalken 1 mm. 
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Wurde  der  Kristall  im  somatosensorischen  Kortex  gesetzt, wurden  auch  hier  patchige 
Strukturen gefärbt. Die Patches im sensorischen Kortex scheinen relativ gut voneinander 
abgegrenzt und durch dunkle Bereiche voneinander getrennt zu sein (s. Abb. 86). Die ent‐
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Auch die Tatsache, dass  fast ausschließlich Pyramidenzellen gefärbt wurden,  spricht  für 




gabe  des  Farbstoffs  von  Zelle  zu  Zelle  angezeigt  (s.  und  vgl.  (Lübke  and  Albus  1992, 
Galuske and Singer 1996). 
Weitere  Fehlerquellen wurden  im Kapitel Material und Methoden  (2.3.7.)  vorgetragen. 
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Alle  interpretierenden Aussagen  sind daher unter diesem Vorbehalt  zu verstehen, auch 
wenn die Größenordnung des Fehlers die grundlegenden Aussagen nicht verfälscht. 
Die Untersuchungsergebnisse bestätigen die Existenz eines Netzwerkes langreichweitiger 























lichen Motorkortex wies  retrograd  gefärbte  Zellen bis  zu einer  Entfernung  von  12 mm 
nach und konnte damit die weite Verteilung der Neuronenkontakte innerhalb lokaler Be‐
reiche bestätigen. Die in dieser Arbeit referierten Daten passen gut zu den bisherigen Be‐
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Die  Tatsache,  dass  vor  allem  Pyramidenzellen,  die  exzitatorisch  sind,  gefärbt werden, 
steht  in guter Übereinstimmung mit Untersuchungen an Nagern, Katzen und Affen und 
wird verständlich auf dem Hintergrund, dass bisher in allen Arealen Ziele des intrinsischen 
Netzwerkes  andere  Pyramidenzellen  zu  einem  Prozentsatz  von  90  und  mehr  sind 
(Kisvarday, Martin et al. 1986, McGuire, Gilbert et al. 1991, Aroniadou and Keller 1993, 
Keller  and  Asanuma  1993b, Weiss  and  Keller  1994, Melchitzky, Gonzalez‐Burgos  et  al. 
2001). Andererseits werden aufgrund der hier angewendeten Färbetechnik inhibitorische 
Zellen selten gefärbt sichtbar, weil  ihre horizontalen Reichweiten  im unmittelbaren Um‐
feld von 1000 – 2000 (max. 3000) µm  liegen. Sie befinden sich damit  in dem Bereich,  in 
dem alle Strukturen gefärbt und durch Überstrahlung mehr oder minder unsichtbar wer‐
den. Weiter  in  der  Peripherie  liegende  inhibitorische  Zellen  können  zwar  durch  lang‐


























Variation  der  Kortexdicke  innerhalb  des  Gewebes,  die  nicht  direkt  gemessen  werden 





























Schicht  I  ist am anfälligsten für die  in Kapitel 2.3.7. genannte Fehlerquelle  in der Tiefen‐
einordnung der Zellen. Werden randständige Zellen, die eigentlich noch vom darüber lie‐
genden Gewebe überdeckt  sind, von mir als nicht überdeckt ausgewiesen,  rutschen  sie 
u.U. in Schicht I. Bei einer Dicke der Schicht I von 450 µm kann sich ein möglicher Fehler 
von 140 µm Höhenunterschied in der Schichtzuordnung deutlich auswirken. 
Schicht  I  ist durch meine Messungen auf 450 µm  festgelegt worden. Die Literaturwerte 
liegen meist tiefer. Da die Schichtdickenmessung jedoch an einer anderen Gewebepartie 


















on  von  höherer Verbindungsdichte mit Händigkeit  bzw. Aktivität. Amunts  et  al.  unter‐
suchten an humanen Gehirnen die Zelldichte, die  in der  linken Hemisphäre geringer  ist 
und mehr Raum für das Neuropil stellt. Sie deuteten diesen Befund im Sinne einer höhe‐








Die  vorgelegten Daten  zeigen  eine  deutliche  asymmetrische  Verteilung  der  Zellen  und 
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terior‐posteriorer Richtung  stimmt mit der hier  gefunden dorso‐ventralen Richtungsbe‐
vorzugung  im  Zentralsulcus  überein,  die  im  eingeebneten  Kortex  einer  anterior‐
posterioren  Richtung  entspricht.  Über  die  schichtbezogenen  Richtungsbevorzugungen 












gen  zeigten  nie  runde  oder  symmetrische  Formen  (Grinvald,  Frostig  et  al.  1991, 
Bonhoeffer and Grinvald 1993). 
Es  ist wahrscheinlich,  dass  diese  Asymmetrien  den  Funktionen  unterlegt  sind. Huntley 




Untersuchungen  an  Katzen,  dass  es  intrakortikale  Schaltkreise  zwischen  Bereichen  des 
Motorkortex gibt, die antagonistische Muskeln innervieren. 



















sind  im  Motorkortex  diese  altersabhängigen  Veränderungen  in  Hinblick  auf  die  Kor‐
texschichtdicken  und  die  Zelldichten  signifikant  (Amunts,  Istomin  et  al.  1995,  Amunts, 
Schmidt‐Passos et al. 1997b). Zusammen mit  fMRI‐ und TMS‐Studien  (Hammond 2002) 






beschrieben worden. Diese modulare  Struktur wird  als  universelles Bauprinzip  des Ge‐
hirns, zumindest des Neokortex, angesehen. 
Es  spricht alles dafür, dass diese Patches  (s. Abb. 37 und 38) über die antero‐ und  ret‐
rograd gefärbten Axone wechselseitig in Verbindung stehen. Die Größe dieser Patches ist 
unterschiedlich (s.Tab. 14), gleichwohl schwankt sie lediglich zwischen 300 und 700 µm. 
Diese  patchige  Struktur  hat  vermutlich  ihre Gründe  in  der  ökonomischen Optimierung 
von engmaschigen Netzwerken,  in denen die Verbindungen nennenswerten, aber eben 
doch nur begrenzten Raum einnehmen dürfen (s.u.). 
Die Größe  der  Patches  ist manchmal  von  der Untersuchungsmethode  abhängig  (Lund, 
Yoshioka 1993). Auch ist zu beachten, dass in der Regel patchige Terminationsgebiete als 
Patch bezeichnet werden, während  in dieser Arbeit Patch etwas allgemeiner gefasst  ist 
und Neuronengruppierung  im Neuropil meint. Wie groß der Unterschied wirklich  ist,  ist 
ungeklärt. Diesen  Sachverhalt gilt es  jedoch auch bei dem nächsten Aspekt  im Blick  zu 
behalten. 
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Patches und Dendritenfelder 
Für viele Kortexareale wurde eine Korrelation von Basaldendritenfeldern mit der Größe 














tiv  optimierenden  Funktionen  angepasst worden  sind64.  So  hat Malach  (Malach  1994) 
theoretisch zeigen können, dass eine patchige Organisation die Funktionalität eines korti‐
kalen Areals erhöht (Swindale, Shoham et al. 2000). Dieser Aspekt  ist für die Parameter‐
verarbeitung  im Motorkortex ein  interessanter Aspekt  (s.u.). Binzegger et al.  zeigen die 
dreidimensionale Ähnlichkeit  axonaler  Strukturen  unterschiedlicher Neuronentypen  auf 
(Binzegger, Douglas et  al. 2005) und  geben damit einen weiteren Hinweis darauf, dass 











Axone  bestätigt,  es  konnten  jedoch  keine  Unterschiede  in  der  Boutondichte  zwischen 
Peripherie  und  Somanähe  festgestellt werden,  da  die  Zuordnung  eines Axons  zu  einer 
Zelle nicht möglich war. Es wurde die Vermutung geäußert  (s. Kapitel 3.4.4), dass eher 
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Es besteht  jedoch eine Abhängigkeit der Dichte der Boutons und der Tiefe des Axons  im 
Gewebe. Die größte Boutondichte  in Schicht  I nährt die Vorstellung, dass diese Schicht 





Diese  Befunde  können  so  interpretieren  werden, 
dass  die  Axone  ein  Signal  nicht  nur  gezielt  an  be‐
stimmte  Endpunkte  (Keller  and  Asanuma  1993b), 
sondern  in  dem weiten  Feld,  das  sie  durchziehen, 
über  Synapsen  an  viele Neurone  verteilen. Die Be‐
schreibung des Erscheinungsbildes  „ diffus“  verteil‐
ter  Axone  (s.  S.  28  unten),  die  dem  Färbungsbild 
entnommen  ist,  verdeckt  damit  die  vermutlich 
hochspezifische  Struktur  der  intrinsischen  Verbin‐
dungen, die sich anatomisch auch in der Asymmetrie 
des Netzwerkes  zu  zeigen  scheint  (s.o.)  (Yamashita 
and Arikuni 2001). 
Bestätigung  findet  diese  Sicht  in  Befunden  beim 
Menschen anhand von fMRT‐ und TMS‐Studien, die 
die  interhemisphärischen  Unterschiede  in  der  Kor‐
texdicke  auf die Dominanz einer Hirnhälfte  zurück‐
führen.  Sie  bringen  damit  die  sich  in  der  größeren 
Kortexdicke widerspiegelnde höhere Dichte  intrinsi‐
scher Verbindungen  in Zusammenhang mit den un‐
terstellten  intensiveren  internen  Interaktionen  der 



























Mir  ist noch wichtig hervor  zu heben, dass es  in den Übergängen von prämotorischem 
Kortex zu M1 und von diesem zum somatosensorischen Kortex keine erkennbaren Gren‐
zen im intrinsischen Netzwerk fest zu stellen waren. Auch wenn sich im Zentralsulcus die 









Zusammengenommen wird  auch  für  den Menschen  ein  langreichweitiges  intrinsisches 
Netzwerk  im  Motorkortex  bestätigt,  und  damit  die  Tatsache  wahrscheinlich  gemacht, 
dass die Distribution eines Signals im Bereich der horizontalen intrinsischen Verbindungen 
weit  in die projizierten Gebiete hinein sehr ausgeprägt  ist. Wenn man bedenkt, dass der 
sensorische  INPUT  in den primären Motorkortex  sehr  stark  streut  (Schieber 2001, dort 
nähere Literaturangaben) und auch die  thalamischen Projektionen  in M1, auch wenn  in 
ihrer Bedeutung deutlich geringer, ebenfalls  sehr distributiv  sind, ergibt  sich daraus ein 
Strukturmerkmal  des Motorkortex  hinsichtlich  seiner  intrinsischen  Konnektivität. Diese 
distributiven,  gleichwohl  vermutlich  spezifischen  Verbindungen  können  zusammen mit 















et  al.  1994,  Fujita  and  Fujita  1996,  Kisvarday,  Toth  et  al.  1997,  Tanigawa, Wang  et  al. 
2005, Van Hooser, Heimel et al. 2006), den somatosensorischen (DeFelipe, Conley et al. 
1986b, Schwark and Jones 1989, Bernardo, McCasland et al. 1990, Lund, Yoshioka et al. 
1993,  Aronoff, Matyas  et  al.  2010)  und  den  auditorischen  Kortex  (Wallace  and  Bajwa 
1991) geliefert ebenso wie für homotypische (assoziative, höhere) Areale (Pucak, Levitt et 
al. 1996) und auch den motorischen Kortex (s. Kapitel 1). 
In Hinsicht  auf mögliche Unterschiede  in  der  intrinsischen  Konnektivität  lohnt  sich  ein 
Blick auf die drei grundsätzlich unterscheidbaren Hirnrindentypen: 
 Die  inputorientierten  granulären  Kortexarealen  (GC), mit  den  in  ihnen  dominie‐
renden Körnerzellschichten66, Beispiel: visueller Kortex (Kortexdicke 1,5 – 2 mm). 
 Die outputorientierten agranulären Kortexarealen  (AGC), mit den  in  ihnen domi‐
nierenden  Pyramidenzellschichten,  Beispiel:  primärer  Motorkortex  (Kortexdicke 
2,4 – 3,5 (max.5) mm. 
















werden  über  die  Sehnervenkreuzung  retinotope  Informationen  beider  Augen  über  die 























den  infragranulären  Schichten nur undeutliche Patches  auftreten oder  ganz  fehlen. Ein 
intrakortikales Verbindungsnetz  ist auch  in der Schicht  IVB nachgewiesen  (Rockland and 
Lund 1983). 
Im visuellen Kortex konnten Asymmetrien  im  intrinsischen Netzwerk  in Verbindung mit 







Die  offensichtlichen Unterschiede der  drei Rindentypen  des  Kortex  (s.o.)  lassen  sich  in 
Hinblick auf  zwei grundlegende Parameter vergleichen: die Zelldichte und die Kortexdi‐






kennen  lässt.  In  ihr  sind Querschnitte  aus  verschiedenen  Arealen  des Makakengehirns 
abgebildet. Der primäre visuelle Kortex  zeigt die höchste Zelldichte, der motorische die 
geringste. Die Querschnitte  aus den Assoziationsarealen des  visuellen Kortex  (Area 18) 
und des frontalen Kortex (Area 9) nehmen bzgl. der Zelldichte eine Mittelposition ein. 
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Tab. 15: Zellzahlen/ 0,1 mm3 in den Schichten der Areale nach v.Economo/Koskinas (1925, S.798f)) 
  I  II  III  IV  V  VI 
M1  6 ‐ 8 55  30 / 20 / 32 0 (42) 15 ‐ 17  25 / 15
























A1  6 ‐ 8 90  40 / 35 120 40  30 / 15
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4.3.2. Die Reichweiten der intrinsischen Verbindungen  
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Hinsichtlich der Reichweite der  intrinsischen Verbindungen weisen die motorischen und 
assoziativen Bereiche bei Katze, Affe und Mensch etwa gleiche Werte im Bereich von 7 ‐ 8 
mm  auf mit der beim Menschen  im primären Motorkortex  größten Reichweite  von 12 

















informationsprozessualen  Prinzipien  (Small‐world‐Netzwerke)  organisiert  zu  sein  schei‐
nen  (s. Kap.4.8.). Dies würde vergleichbare Daten  (hier der Reichweiten der Horizontal‐
verbindungen) trotz unterschiedlicher Hirngröße bedeuten. 
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4.3.3. Patches   ‐   Patchgrößen 
Tab. 18: Daten zu Patches 
Primärer Motorkortex        (vgl. Tab. 14 )  Ø in µm  Fläche in mm2  IPD in µm 
Affe  510 160  40 900 
Mensch  615  ±213 0,3 / patch  1400
   





































































































den  linearen 2‐D‐Auswertungen  von Martin/Whitteridge und dieser Arbeit  vergleichbar 
ist. Die Dichte der nichtgeclusterten Boutons kann anhand der Abbildungen der Arbeit nur 
abgeschätzt werden, dennoch dürfte sie immerhin ein Drittel bis zur Hälfte aller Boutons 





























Gewebetypen, die  sich hinsichtlich  afferenter und  efferenter Orientierung  voneinander 
trennen lassen? 
Bei  den  strukturellen  Unterschieden  input‐  und  outputorientierter  Areale  müssen  bei 
dem hier angestrebten Vergleich ein oder mehrere Kriterien gefunden werden, die den 
möglicherweise  unterschiedlichen  Charakter  insbesondere  der  intrinsischen Verbindun‐
gen hervorhebt. Als  Indikatoren sind vor allem Kortexdicke, Zelldichte und Verbindungs‐
dichte  interessant. Eine Faustregel besagt, dass  in der Evolution die höheren Zelldichten 
bei  niederen  Säugern und  die  größere  Kortexdicke  bei  höheren  Säugern,  insbesondere 
Primaten, zu finden sind, die auf die zunehmende Verbindungsdichte zurückgeführt wer‐
den.  Interessant dabei  ist, dass bei größeren Gehirnen  in der Regel auch die Zellzahlen 
absolut zunehmen.  
DeFelipe weist allerdings darauf hin, dass diese Faustregel nur eine grobe Orientierung 




































Da  sich  Zelldichte  und Konnektivitätsdichte  umgekehrt  proportional  zueinander  verhal‐














und  III, weil es,  so die hier vertretene These,  Informationen des bewegungsrelevanten, 





hänge der  Stimuli erhalten bleiben. Die  Sicherung dieser  Zusammenhalte über die  ver‐
schiedenen  Verarbeitungsstationen  muss  gewährleistet  werden  (Bindungsproblem)70, 
während der Koordinationsbedarf eher gering ist und erst in den nachgeordneten assozia‐
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interne,  inhärente  Struktur  bereitstellen,  die  den  Zusammenhalt  parallelverarbeiteter 
zusammengehörender  Informationen analog zur Umweltreizsituation gewährleisten und 
mit  den  internen  Modellen  /  Erfahrungen  abgleichen  (Bedeutung  der  Feedback‐









che  Informationen  integriert.  In diesem Zusammenhang  ist die Untersuchung von Capa‐







Motorkortex  scheine  sie durch die Flexibilität der  rezeptiven Felder der  Integration der 
Kontraktionsmuster z.B. einer Extremität zu dienen (Capaday and Rasmusson 2003)72. 
Olshausen  bringt  in  seinem  Artikel  über  die Grenzen  unserer  Kenntnisse  des  visuellen 
Systems  ein  schönes  Beispiel,  das  den Unterschied  veranschaulichen  kann.  Eine  junge, 










verhaltensgenerierenden  Bereiche  beteiligt  sind.  Insbesondere  Rizzolatti  und  Luppino 
(2001) entwerfen ein Bild des Motorkortex, der hohe Integrationsleistungen vollbringt (s. 
















sich  in  den  Patches  eine  möglicherweise  sogar  uniforme  modulare  Funktionsstruktur 
zeigt. Die Frage in diesem Zusammenhang ist also nicht, ob sich horizontale und vertikale 
Strukturierungen etablieren, sondern ob diese Differenzierungen zu anatomisch  identifi‐













lungen)  nachweisen  konnte  (Mountcastle,  Davies  et  al.  1957a,  Mountcastle  1957b, 
Mountcastle 1997). Diese Kolumnenstruktur wurde insbesondere durch die Arbeiten von 
Hubel und Wiesel 1962 (Hubel and Wiesel 1962) bestätigt und als allgemeine Struktur des 




2005  zeigten Horton  und Adams  in  ihrem  Review, wie  die  ursprüngliche Mountcastle‐
Definition  einer  scharf  abgegrenzten  Funktions‐Kolumne  (zwischen  Haut‐  und  Gelenk‐
Modalität) nur scheinbar von Hubel/Wiesel bestätigt wurde, weil sich herausstellte, dass 





vertikale  funktionelle  Gliederung  eines  Areals.  Und  so  konnten motorische  Neuronen‐
                                                      
73 A.a.O. S.840 
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gruppen (Landgren, Phillips et al. 1962b)74 einer kleinen Stelle im Motorkortex (1 mm2)75 
des Pavians  identifiziert werden, die auf ein einziges Motoneuron projizieren. Nahe bei‐
einander  liegende Neurone  im primären Motorkortex erhalten  sensorischen  INPUT von 




mit  spezifischem  Ursprung  und  Termination  (Asanuma  1975a)77.  Mit  dieser  Methode 
wurde auch die  inhibitorische Rückkopplung zu den exzitatorischen Pyramidenzellen  in‐
nerhalb einer vertikalen Neuronensäule ermittelt, ein wesentliches Element der Kolum‐
nenvorstellung  (DeFelipe 1989+1997,  (DeFelipe and  Jones 1985, Sherwood, Holloway et 
al.  2004,  Zaitsev, Gonzalez‐Burgos  et  al.  2005). Dieser  Interpretationsstrang  gipfelte  in 
dem fundierten Kolumnenmodell richtungsorientierter Neuronenpopulationen, das Geor‐














































 Bis  vielleicht  auf die Kolumnen  in den  „Barrelfields“ der Nager, die  relativ  klare 
Grenzen zu haben scheinen, sind zwischen Kolumnen keine Grenzen festzustellen. 





















her  nicht  überzeugend  und  allgemein  anerkannt  aufgestellt. Ohne  Funktionsbe‐
stimmung  bleibt  die modulare  Struktur  eine Denkfigur  ohne Wirklichkeitserhel‐
lung (Purves, Riddle et al. 1992). 
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 So bleibt von den Modulen nur mehr das iterative Auftreten von Strukturen, deren 
modulare  Gestalt  als  Begleiterscheinung  anderer  Prozesse  (Wachstum,  Zellfin‐
dungsprozesse u.ä.) auftritt, aber nicht auftreten muss. Sie sind also  für sich ge‐
nommen funktionslos (Rakic 2008). 




rischen Arealen  heraus,  von  denen man  annehmen  könnte,  dass  sie  als  INPUT‐
Areale  die  gleiche  Organisationsstruktur  (Retinotopie,  Cochleotopie)  aufweisen. 
Read  stellte an Unterschieden  fest: Die Verbindungen  zum auditorischen Kortex 
sowohl vom Thalamus als auch vom Kortex sind einzigartig und unterscheiden sich 
hinsichtlich der INPUT‐Schichten und deren Zielzellen sowie den Hemisphärenver‐
bindungen  von denen des  visuellen Kortex. Physiologische Untersuchungen  fan‐





Ähnlichkeiten  fanden  sich  andererseits  in  der  engen  Verbindung  und  Verarbei‐
tungsstruktur von A1 und dem anterioren auditorischen Areal (AAF) verglichen mit 
V1  –  V2.  Funktionale  Analysen  zeigen  eine Ähnlichkeit  des  visuellen  „wo“‐  und 
„was“‐Pfades mit den auditorischen Verarbeitungswegen der Geräuschlokalisation 












Die  patchigen  Strukturen  im Motorkortex weisen  zweifellos  Funktionszusammenhänge 
auf (Huntley and Jones 1991), sind in ihrer Form jedoch nicht kolumnär‐modular, sondern 
allenfalls  iterativ  in  unterschiedlicher Größe  und  asymmetrischer  Verteilung  (s.  Kapitel 














Auch  aus  den Arbeiten  von Georgopoulos  kann  ein  anderes Verständnis  eines Moduls 
abgeleitet werden.  Seine  Interpretation  richtungssensibler Neuronenpopulationen  lässt 
diese als Population den Richtungsvektor recht zuverlässig bestimmen, obwohl sie in ihrer 
individuellen  Sensibilität ein breites  Spektrum  aufweisen und  sich untereinander durch 




tion  einer  Neuronenpopulation  bestimmt wird.  Für  deren  Aufgabenerfüllung  sind  ihre 
intrinsischen  Verbindungen  essentiell.  Folgerichtig  lassen  nichtinvasive  Studien  (fMRI, 
TMS etc.) diese Funktionen sichtbar werden, doch ihr ebenso klar abgrenzbares anatomi‐
sches Pendant fehlt.  





























dung einzelner M1‐Neurone  in ein Netz von Motoneuronen  (Cheney and Fetz 1985)  lie‐
ßen die Fragen nach den Koordinierungsmechanismen drängender werden. Dadurch kam 
das Ziel dieser Verarbeitung wieder  in den Blick und es wurden zunehmend abstraktere 
Bewegungsaspekte  den M1‐Neuronen  zugeordnet  (wie  z.B.  Richtung, Geschwindigkeit, 
Beschleunigung). So wurden den Körper‐ bzw. Muskelrepräsentationsmodellen die Bewe‐
gungskodierungsmodelle  zur  Seite  gestellt.  Exemplarisch  mögen  die  Forschungen  um 
Georgopoulos gelten (Georgopoulos, Schwartz et al. 1986), der zudem aufzeigte, wie die 
relativ  unspezifischen  Einzelneurone  als  Population  recht  präzise  Bewegungen  steuern 
könnten und damit den Populationszusammenhang konkret ansprach. Diese Forschungen 
entwickelten  in Anlehnung  an  die Vorstellung  einer  allgemeinen  Kolumnenstruktur  ein 
Modell  für  Richtung  im  primären  Motorkortex  (Amirikian  and  Georgopoulos  2003, 
Georgopoulos, Merchant et al. 2007a). 
Die Diskutanten dieser Konzepte hatten mit den Schwierigkeiten zu kämpfen, dass kein 
Parameter  oder  deren  Kombinationen,  auch  keine  Kombinationen muskel‐  und  verhal‐
tensbezogener Untersuchungen  zu  einem  befriedigenden,  d.h.  die  experimentellen Be‐
funde wie die motorischen  Leistungen  stimmig erklärenden Verstehensrahmen  führten 
(Kakei, Hoffman et al. 1999, Moran and Schwartz 1999, Hatsopoulos 2005, Sergio, Hamel‐
Paquet et al. 2005). Die  Interpretationen waren  in der Regel nicht zwingend und  ließen 
sowohl  muskel‐  wie  bewegungsbezogene  Auswertungen  zu  (Mussa‐Ivaldi  1988).  Scott 
(Scott 2003) konnte andererseits zeigen, dass der primäre Motorkortex viele Parameter 
verarbeitet und dies für die Steuerung der ‐Motoneurone nötig sei. 
Auch  sind  die  Bewegungsparameter  der  M1‐Neurone  oft  eng  miteinander  korreliert 
(Stark, Drori 2009), insbesondere in bestimmten Versuchsansätzen (z.B. center‐out tasks) 












 die Vielfalt der  sensorischen Eingänge, als die die Aktivität  im Motorkortex prä‐
genden Parameter zusammen zu sehen (Beispiel: Muskelsynergien (Ting)) oder  
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strukturen  etc.  der  Neurone  auf‐
klärte,  um  so  stärker  stieg  und 
steigt  die  Diversität  der  Neurone 
und  ihrer Eigenheiten. Das wirft die 
Frage auf, ob all diese Verschieden‐






nen  experimentellen  Befunde  und 






Zwei  unterschiedliche  Ansätze  lie‐
gen  diesen  Modellierungsbemü‐
hungen zugrunde:  




 während der andere Ansatz nach grundlegenden,  vielleicht  verallgemeinerbaren 
Regeln und Strukturen des Neokortex80 sucht, die durch Exzitation und  Inhibition 
geregelt werden  (Abb. 91) und Kap. 1.3.). Der Diversität auf zytologischer Ebene 
sprechen  sie  funktionell  keine  oder  nur  eine  untergeordnete  Bedeutung  zu 








Repräsentation  der  Hauptverbindungen  im  “canonical  microcircuit”
von  Douglas  und  Martin.  Exzitatorische  Verbindungen  sind  durch
Pfeile, inhibitorische mit runden Enden gekennzeichnet. Neurone von









Sicherheit  ein  vorschnelles,  unzutreffendes Urteil.  Andererseits  hat  das  Bemühen,  den 
komplexen und komplizierten Zusammenhängen Verschaltungs‐ und Verarbeitungsmus‐














Kodierung  ist, wie sich  in Bau und Funktionsweise des Gehirns die physikalische Welt  in 
ihrer  Struktur und Wirkungsweise widerspiegelt. Als Beispiel  sei  auf die  zentralnervöse 




Reize  registrierenden  Sinneszellen  und  den  verarbeitenden Neuronen miteinander  und 





Fliegen)  wurde  eine  bislang  ungeklärte  Varianz  festgestellt83(Rabinovich,  Huerta  et  al. 
2008). 
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der Feuerraten, aber erhebliche Unterschiede in den Beziehungsstrukturen der Neurone, 













ben. Doch Georgopoulos  vertritt  ein  parameterbezogenes  Kodierungsmodell,  denn  die 
Populationsantwort  spiegelt  als  Summenvektor  die  Richtungssensibilität  der  einzelnen 
Neurone wider.  Die  Populationsantwort  ist  eine  rechnerische  Ableitung  (Lukashin  and 
Georgopoulos 1993, Lukashin, Amirikian et al. 1996). 




der  Informationsflüsse von Neuronenpopulationen  im Motorkortex  (Zhang, Riehle et al. 
1997,  Riehle, Grün  et  al.  1997a,  Riehle,  Kornblum  et  al.  1997b, Grammont  and  Riehle 
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land  aus  der  Shenoy‐Gruppe.  Die  Grundidee  stellt  Populationskodierungen  in  den  Zu‐
sammenhang  ihrer evolutiven Entstehung, weshalb  lineare Greifbewegungen mit  rhyth‐
mischen Schwimmbewegungen von Egeln und gleichmäßigen Laufbewegungen beim Af‐
fen  verglichen werden  (Churchland  et  al.  2012).  Aus  ihren  bisherigen Untersuchungen 












sischen Verbindungen  zu  sein, dass  funktionelle Präzision und anatomische Distribution 
nicht zusammen zu passen schienen (da Costa et al. 2010). Gleichwohl zeigen die vorhan‐
denen  distributiven Netzwerke  jedenfalls  eben  jene  funktionellen  Leistungen mit  einer 





















lich gemacht, dass das Problem  in der Zuordnung  von anatomischen und  funktionellen 
Daten  liegt. Am Beispiel des Motorkortex90 kann bedacht werden, dass diese Netzwerke 
hochkomplexe Neuronenassoziationen sind, deren einzelne Neurone  
 sich morphologisch  und  im  Spiking‐Muster  (z.B.  Ratte  (Cho,  Segawa  et  al.  2004))91 
unterscheiden, die  
 in  Abhängigkeit  ihres  Kontextes  (Schicht)  vertikal  differenzierte  erregende  (Ratte 
(Aroniadou and Keller 1993, Keller 1993c, Weiss and Keller 1994); Mensch (Munchau, 












und  Anpassungsfähigkeit,  Bewegungsvielfalt  und  ‐genauigkeit  des  Motorkortex  sowie 
seine Fähigkeiten für Lernen und Rehabilitation nach Läsionen bilden dürfte. Dazu sollen 
die vorgetragenen Ergebnisse als Veranschaulichung dienen. 














































































Patches. Der hier  abgebildete Patch  zeigt  in  seiner Gesamtheit  jedoch eine  Interpatch‐










Struktur  ein  ineinander  verwobenes  Gebilde  von  Neuronennetzwerken  sehen,  deren 
übereinander  gelagerte  „Knotenpunkte“  die  patchige  Erscheinung  hervorrufen,  ohne 
notwendigerweise vertikale Verbindungsstrukturen zu repräsentieren. Die patchige Natur 
des gefärbten Gewebes würde durch die Untersuchungsmethode hervorgerufen. Die ho‐
rizontalen  Verbindungen  sind  durch  die Methode  nachweislich  sichtbar  geworden,  die 
vertikalen müssen erschlossen werden. Die Erscheinung der Patches muss in dieser Sicht 
nicht  die  Verbindungsstruktur  des Netzwerkes  in  Form  von  vertikalen  Funktionssäulen 
(vgl.  Kolumnendiskussion  Kap.  4.4)  anzeigen.  Gleichwohl  sind  vertikale  Strukturen  im 




Das  Bild  eines  unübersichtlich  strukturierten,  vielfältig  untergliederten  und  strukturell 
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4.8.Die Bedeutung der intrinsischen Verbindungen 
Mit der Entdeckung des weitläufigen intrinsischen Netzwerkes ist auch das Informations‐






Input  über  die  extrakolumnären  Kontakte  geschieht  und  andererseits  die Qualität  der 
Signale  sehr verlässlich  (reliabel) und präzise  im Millisekundenbereich  liegt  (Quantifizie‐
rung s. (Boucsein, Nawrot et al. 2011)). Damit werden die langreichweitigen horizontalen 





degenerieren  unter  Erfahrungsentzug  (Luhmann, Martinez Millan  et  al.  1986,  Callaway 
and Katz 1991). Andererseits erfahren  sie  im Motorkortex nach der Geburt noch einen 
erheblichen  Umbau, wobei  sich  z.B.  die  Entwicklung  der  Händigkeit  vermutlich  in  der 
Dichte der  intrinsischen Verbindungen niederschlägt  (s.o.)  (Amunts,  Istomin et al. 1995, 
Amunts, Schmidt‐Passos et al. 1997b, Hammond 2002). 




nenpopulationsgrößen  immer  gewichtiger  gesehen  wird  (Haider,  Duque  et  al.  2006, 
Haider  and  al.  2012). Auch  spielen  die  intrinsischen Verbindungen  eine  entscheidende 
Rolle, weil  sie durch  ihre weitreichenden Kontakte die Veränderungen der Balance von 

























Neuronen  in  die  langen  Distanzverbindungen  eingebunden  sind.“  (Shepherd  2004)93. 
Auch die patchige Struktur  lässt sich zumindest  theoretisch unter diesem Gesichtspunkt 
verstehen. 
„Ähnliche Argumente  können  für  die  patchigen Verbindungen  innerhalb  der  kortikalen 
Areale angeführt werden, die ein bedeutendes Merkmal kortikaler Organisation  ist. Ein 
gegebenes Cluster  von Neuronen projiziert  zu einer Anzahl  von  Stellen  innerhalb eines 










für  die  strukturelle  Seite  der  Netzwerke  geprüft  und  experimentell  erprobt  werden 
(Mathias and Gopal 2001). Es sind Modelle, die versuchen, den biologischen wie sozialen 
Netzwerken gerecht zu werden, die weder streng hierarchisch durchorganisiert noch zu‐
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Die  hier  vorgelegten  Befunde  der  intrinsischen  Verbindungen  im  Motorkortex  passen 
stimmig  in  diese  Modellierung.  Alle  Indizien  der  patchigen  Struktur  des  intrinsischen 
Netzwerkes sprechen für eine „Small‐World‐Netzwerk“‐Struktur, in der Neuronenpopula‐
tionen direkte  „Nachbarschafts“‐Verbindungen  in den Patches eingehen und an andere 





ren  „small‐world“‐Eigenschaften  zeigten  (ohne  skalenfrei  zu  sein94  (Barabasi  and 
Bonabeau  2004)  und  in  ihren  Synchronisationsmustern  sowohl  lokalen wie  komplexen 
Interaktionszusammenhängen genügten. Damit wären  sie  sowohl  für die Detektion von 
bestimmten  Eigenschaften  (Parametern)  wie  auch  der  Informationsintegration  (Bin‐
dungsproblem) optimiert (Li and Chen 2003, Sporns and Zwi 2004, Schoffelen, Oostenveld 
et al. 2005, Biederlack, Castelo‐Branco et al. 2006, Singer 2009). 
Das  Substrat  dieser  Eigenschaften  findet  sich  zweifelsohne  auch  in  den  weitläufigen 
intrinsischen Verbindungen. Modellierungen patchiger Netzwerke  konnten  zeigen, dass 
sich teilweise überlappende Netzwerke sowohl hinsichtlich des Volumens der Verbindun‐
gen  als  auch  der Verbindungslängen  effizient  sind  und  Synchronisierungen  optimieren. 
Zudem  stimme  das Modell mit  anatomischen  Studien  relativ  gut  überein  (Kotter  and 
Sommer 2000, Stephan, Hilgetag et al. 2000a, Tomasi and Volkow 2010, Voges, Guijarro 
et al. 2010a). 
Damit  gewinnen  die Netzwerke  eine  neue  Charakteristik  im Denken  der Neurowissen‐
schaften.  Es  sei  an  den  Anlass  für  diese  Arbeit  erinnert,  dass  das  Erstaunen  über  die 
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wie sie in den somatotopen und kolumnären Modellen gedacht waren, sondern transien‐
te  dynamische  Erscheinungen mit  gleichwohl  klaren  Funktionen. Da Costa wendet  den 
Begriff  der  autopoietischen  Systeme  für  diese  Neuronen‐Netzwerke  an.  Dieser  Begriff 
















 die aber vor allem keine  feste Größe,  sondern  transiente Erscheinungen  sind,  in 
denen die Neuronenzusammensetzung des Netzwerkes sich ständig  in wechseln‐
der Erscheinung zeigt (Douglas and Martin 2009), 
 die sich dynamisch verändern, d.h. sich  in  ihrem raumzeitlichen Verhalten  inner‐
halb des Schaltkreises zufällig oder deterministisch verhalten (Abeles 1991), 
 die ökonomisch und effektiv agieren, indem manche bei Aktivierung ihre Feuerra‐
ten  senken  und  dadurch  das  störende  Rauschen  reduzieren  (Nelson  2002, 
Boucsein, Nawrot et al. 2011), 
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4.9. Wissenschaft und Erkenntnis 
So bleibt aus meiner Sicht als gegenwärtiger Stand ein Modell des intrinsischen Netzwer‐































modular  aufgebaut  ist und die Kolumnen die physiologischen Grundeinheiten  sind, hat 
dazu geführt, dass dieses Konzept bis in die Verwirrung des Begriffes diversifiziert worden 




Vereinheitlichungsbestreben  vielleicht  auch  nur  Vereinfachungsbestreben  anzurechnen 
ist. Zeitliche und räumliche Einteilungen haben für uns Menschen jedoch einen besonde‐
ren (hohen) Erklärungswert und wir sähen diese Einteilungen gern auch  in der Wirklich‐











Sie weisen darauf  hin, dass  in Anlehnung  an N. Bernstein  (Bernstein  1958)  ein Modell 
nicht richtiger sein kann als ein anderes, es kann nur falsch sein. Ein Modell hat die Auf‐
gabe, nicht die komplexe Wirklichkeit abzubilden und zu erklären, sondern uns zu helfen, 
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5. Schlussfolgerung 
Die langreichweitigen intrinsischen Verbindungen und die patchige Verteilung der Neuro‐




































Funktion, etwa bei der Transformation  vor  allem  visueller  Informationen  von Objekten 
und  deren Orten  im  Raum  in  zielabhängige  Bewegungen,  bei  den  Erfahrungen  im  Be‐











ihrem Herausgebervorwort  (Dickson and Moser 2007)  zum Themenheft  „Neurobiologie 
des Verhaltens“ weisen Dickson und Moser darauf hin, dass die wesentlichen Fragen der 
Verhaltens‐ und Kognitionswissenschaften nur beantwortet werden  könnten, wenn die 
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Boutons  en  passant  bedient, welche  Zellen, welche  Rezeptoren  spielen  eine  Rolle.  Es 
müssen spezifische Marker für Zellen, Rezeptoren und Synapsen und die dazu passenden 
Fluoreszenzfarbstoffe gefunden werden, um die Netzwerke  im Detail zu rekonstruieren. 
Verschiedene Methoden  (EM,  gentechnische  Verfahren  (z.B. Optogenetics),  physiologi‐
sche Versuche u.v.a.m.) müssen kombiniert werden. Ob und wie eine solche Aufgabe der 
Aufklärung  intrinsischer Netzwerke gelingen kann, wird von vielerlei  insbesondere auch 








kann  (Stelzer  and  Lindek  1994,  Huisken,  Swoger  et  al.  2004).  Ziel  ist  es,  die  3‐D‐
Rekonstruktion des durch DiI gefärbten Netzwerkes  in  situ  zu erstellen. Dazu muss das 
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tischer Einflussfaktoren der Gehirnentwicklung darlegen  (Krubitzer and Kahn 2003). Zur 
Bedeutung der Aktivität von Neuronenensembles wurde in Kapitel (4.6.) ein kurzer Über‐
blick  gegeben. Die Verbindungen motorischer Aktivitäten  zu  kognitiven  Prozessen  sind 
offensichtlich, harren jedoch der weiteren Aufklärung im Detail (Glover, Rosenbaum et al. 
2004, Andres, Seron et al. 2007, Badets, Andres et al. 2007). 





lauben. Die Rizzolatti‐Gruppe konnte  in  ihrer Analyse von Verbindungsstrukturen  in Af‐
fenhirnen  zwei  grundlegend  unterschiedliche  prämotorische  Bereiche  feststellen,  der 
eine, parietalverbunden, ist afferenzbezogen und koordiniert die Afferenzen mit den mo‐







des Gehirns. Als  Beispiel mögen  die  „Spiegelneurone“  dienen  (Nelissen,  Luppino  et  al. 
2005, Nelissen, Borra et  al. 2011). Dieser besondere  Typ  von Neuronen wurde  in dem 












bilitation von  zentraler Bedeutung  ist  (Zentgraf 2003). Auch dies  ist nur denkbar, wenn 
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Diese kognitiven Fähigkeiten können ihre Funktion jedoch nur entwickeln, wenn entspre‐
chende motorische Erfahrungen vorliegen. Was damit gemeint ist, konnten Held und Hein 




weil die den Raum  selbst erkundenden Kätzchen Sicherheit  z.B.  im Umgang mit Tiefen‐
wahrnehmung zeigten, während die passiven Kätzchen deutliche Defizite hatten. Ähnliche 














der  gegenwärtigen  Erziehungssituationen  in  Familie,  Schule  und  Gesellschaft  ist  die 
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Die  Komplexität  und  individuelle  Diversität  ihrer  Verbindungen  aufzuklären,  steht  als 
nächster Schritt an. Denn in ihnen scheint auch das Geheimnis des Menschseins zu liegen, 
denn der Mensch unterscheidet sich nicht durch eine herausragende Qualität von allen 
























































  Temperatur Diffusionswert  Fixierung  Weitere  Fak‐
































































Der  Farbstoff  1,1’‐Dioktadezyl‐3,3,3’,3’‐Tetramethylindokarbozyanin  Perchlorat  (DiI)  hat 
sich als ein äußerst effektiver und verlässlicher Farbstoff in den Neurowissenschaften er‐
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ten  schnell  zu weltweiter Anwendung  (als Beispiel möge dienen:  (Belichenko 1990)).  In 
dem ersten Review zu DiI  (und DiO) wurden die besonderen Eigenschaften hervorgeho‐
ben: 
„Langkettige  Karbozyan‐Farbstoffe  fluoreszieren  intensiv  und  bleichen  in  anregendem 





Untersuchung  führte. Die einzigen Begrenzungen des  Farbstoffes  liegen darin, dass die 
Färbung  lange  Inkubationszeiten  erfordert  und  sich  vor  allem  nur  für  lokale  neuronale 
Strukturen eignet (S.414 (Aigner, Lukas et al. 2000) und (Crick and Jones 1993). 
Alle Untersucher haben die genannten besonderen Eigenschaften von DiI hervorgehoben 





















































wähnen 1989, dass  zwischen der primären  Färbung und den  seltenen  sekundären  Fär‐
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men  (Hofmann 1999, S.31). Chen et al  (2006) berichten von gefärbten Myelinscheiden, 




























96% Ethanol      2 min 
70% Ethanol      2 min 
Aqua bidest      2 min 
50% Kaliumdisulfitlösung   12 – 15 min 




70% Ethanol       2 min 






























Nach  der  Montage  der  Gewebezeichnungen  zu  einem  Raumbild  hat  jeder  Zellmarker 
Raumkoordinaten  für  seinen Ort. Der Z‐Wert gibt die Tiefe  (ZNL) an, gemessen  von der 
Oberfläche des  ersten  Schnittes  (=  0). Die  Tiefenwerte  aller Marker, die unterhalb des 
ersten Schnittes liegen, entsprechen den tatsächlichen Tiefenwerten im Gewebe. Für alle 
außerhalb  des  ersten  Schnitts  liegenden  Zellen müssen  die  Z‐Werte  korrigiert werden, 
weil durch die Gewebekrümmung die tatsächliche Tiefe  im Gewebe der Strecke (Zt) ent‐
spricht. 
1.  Korrektur: Die  Z‐Werte  der  Zellmarker werden  korrigiert,  in  dem  der Wert  Znü  vom 
Wert ZNL abgezogen wird. Znü entspricht der Anzahl Schnitte multipliziert mit  ihrer Dicke 
(70 oder 100 µm), die die Zelle nicht überdecken, aber darüber  liegen. Der errechnete 
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2. Korrektur (Abb. 99): Der errechnete Wert ZS entspricht nicht der tatsächlichen Tiefe (Zt) 






des  Satzes des Pythagoras  kann die Höhe  (hier  Zt)  aus den Werten  a und  ZS errechnet 
werden. 
a² + ZS ² = (p+q)²                 p = √Zsଶ െ ܼݐଶ   und q = √ܽଶ െ ܼݐଶ  : einsetzen 
a² + ZS ² = (√Zsଶ െ ܼݐଶ +  √ܽଶ െ ܼݐଶ )²  : Klammer auflösen 
a² + ZS ² =  Zsଶ െ ܼݐଶ ൅ 2	√Zsଶ െ ܼݐଶ x √ܽଶ െ ܼݐଶ + ܽଶ െ ܼݐଶ : kürzen 
2 ܼݐଶ = 2	√Zsଶ െ ܼݐଶ x √ܽଶ െ ܼݐଶ   : kürzen und quadrieren 
ܼݐସ=  ሺZsଶ െ ܼݐଶ) x (ܽଶ െ ܼݐଶሻ  : Klammern auflösen 
ܼݐସ  = Zsଶܽଶ െ ܼݐଶܽଶ െ Zsଶܼݐଶ + ܼݐସ     :  kürzen  











falls. Bei der Bestimmung der  Entfernungen  sollte daher  eine Korrektur  vorgenommen 





d.h.  seine  Länge  entspricht:  Entfernung  zum  Nullpunkt  der  x‐/y‐Achsen  beträgt: 
ඥݔଶ ൅ ݕଶ. 
Die  Entfernung  zum Nullpunkt  der  Raumachsen  (Ausgangspunkt  der  Tiefenmessung  in 
Neurolucida) entspricht  in etwa der  tatsächlichen Entfernung des Zellmarkers zum Null‐
punkt  im  eingeebneten Kortex. Diese  Entfernung wird dem  rechtwinkligen Dreieck  aus 
Entfernung  des  Zellmarkers  (zum Nullpunkt  der  x‐/y‐Achsen)  und  dem Wert  Znü,  dem 
Tiefenwert  der  den  Zellmarker  nicht  überdeckenden  Schichten,  zugrunde  gelegt. Nach 
dem Satz des Pythagoras ergibt sich die tatsächliche Entfernung  im eingeebneten Kortex 
aus der Gleichung 
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Abb. 100: Gewebeeinebnung rechnerisch (Fortsetzung von Abb. 99)  
Wird nun das Gewebe  rechnerisch  eingeebnet,  so  „wandert“ die  Zelle  auf  einem Kreisbogensegment  auf  ihre neue 
Position mit korrigiertem Z‐Wert (Zt) und Abstand E‘ zum Nullpunkt. Die neuen X‘‐ und Y‘‐Koordinaten müssen nun aus 






















Messungen an den Kortexbi ldern im Atlas  von v.Economo/Koskinas  1925
Economo FAg1 FAg2 FAg3 FAg4   re FAg4  l i
Kortexsch. M ittelwerte % M essung % M essung % M essung % M essung % M essung %
I 265 8,7 270 7,2 265 7,5 215 8,2 275 10,5 300 11,3
II 144 4,7 120 3,2 170 4,8 140 5,3 130 5,0 160 6,0
III 972 32,0 1100 29,5 1000 28,4 830 31,5 940 35,8 990 37,4
IV 202 6,7 225 6,0 210 6,0 185 7,0 190 7,2 200 7,6
V 639 21,1 720 19,3 700 19,9 690 26,2 600 22,9 485 18,3
VI 811 26,7 1300 34,8 1180 33,5 575 21,8 490 18,7 510 19,3
Summe 3033 100 3735 100 3525 100 2635 100 2625 100 2645 100
Economo Economo M ittelwertangaben* Amunts* Galuske  
Kortexsch. M ittelwerte % Windungswand      % Windungskuppe   % *  % ** % M essung %
I 265 8,7 200 5,9 180 4,3 5,2 8,7 5 6,6 375 10,4
II 144 4,7 0 0,0 0 0,0 3 5,0 3,2 4,3 385 10,7
III 972 32,0 1400 41,2 1470 35,4 20 33,3 28 37,2 1515 42
IV 202 6,7 0 0,0 0 0,0 0 0,0 0 0,0 210 5,8
V 639 21,1 700 20,6 800 19,3 18,8 31,3 21,5 28,6 610 16,9
VI 811 26,7 1100 32,4 1700 41,0 13 21,7 17,5 23,3 515 14,3
Summe 3033 100 3400 100,0 4150 100,0 60 100,0 75,2 100,0 3610 100,1
* v.Economo. Koskinas 1925, S.794+7 *Amunts et al 1995, S. 564, ** S. 567 (Die Prozentzahle
wurden aus Grafiken relativer Dickenangaben ermitte
P4  Ni   P4 Ni 73 1_3 P4 Ni 73 14‐18 P4 Ni 74 52‐55 P4 Ni 74 192ff P4 Ni 75 002
Kortexsch. M ittelwert % M essung % M essung % M essung % M essung % M essung %
I 317,5 13,0 400 13,3 400 16,7 295 18,3 415 16,3 230 7,7
II 213 8,7 300 10,0 180 7,5 145 9,0 280 11,0 225 7,5
III 761,5 31,2 1045 34,8 735 30,7 395 24,5 600 23,6 1090 36,4
IV 108 4,4 200 6,7 140 5,8 15 0,9 70 2,8 145 4,8
V 457 18,7 520 17,3 490 20,5 310 19,3 540 21,2 605 20,2
VI 575,5 23,6 540 18,0 450 18,8 450 28,0 640 25,1 700 23,4
Summe 2442 99,6 3005 100,0 2395 100,0 1610 100 2545 100,0 2995 100
P4 Ni 77 25_29 P4 Ni 74 195 P4 Ni 73 183f P4 Ni 73 161_167 P4 Ni 73 68_71
Kortexsch. M essung % M essung % M essung % M essung % M essung %
I 240 10,3 315 18,4 320 13,6 350 13,5 210 7,3
II 145 8,4 170 9,9 245 10,4 235 9,1 205 7,1
III 850 34,3 450 26,3 690 29,3 715 27,6 1045 36,3
IV 105 4,5 50 2,9 60 2,5 155 6,0 140 4,9
V 430 18,5 255 14,9 450 19,1 430 16,6 540 18,8
VI 560 24,0 475 27,8 590 25,1 610 23,5 740 25,7
Summe 2330 100 1710 100,3 2355 100,0 2595 100 2880 100,0
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Abb. 103: Schollanalysen der Zellverteilung in den Kortexschichten, normiert auf die Schollringe.  









































































































































































































































15  829157  1197  956,3  21 280146 745,4 473,7 P4  134693  448 383
15  309264  704,6  577,5  22 98821 492,1 281,3 250885  623 513
15  444889  854,2  669,2  22 113097 435,8 332 278086  650 545
15  212392  678,3  423,4  22 67324,8 382,4 235 121521  458 338
15  494900  950,4  767,8  22 361861 752,6 634,5 191527  552 442
17  99081  404,3  320,9  22 271062 719,4 488,9 130561  495 336
17  733501  1396,9  832,3  22 963843 1457,5 896,6 375965  1048 457
17  184547  514,5  463  22 440861 1118,9 558,2 261641  660 505
17  166627  509,6  420,7  22 100728 460,9 296,6 533383  859 791
17  462386  900,3  614,6  22 92519,7 367,3 327,3 P2  347068  675 655
17  324355  1305,8  327,9  22 186922 564,7 449 344419  675 650
18  128567  544,4  321,1  25 249092 624,7 493,9 469901  820 730
18  523059  941,2  758  25 109203 432,9 346,7 403058  815 630
18  189712  588,9  426,5  25 189441 613,6 402,7 435204  770 720
18  211970  604,8  469,2  25 362711 844,5 555,2 409378  745 700
18  487434  925,5  717,2  25 83177,4 414,8 268,8 409731  730 715
18  190693  665,3  354,7  25 561653 1020,6 798,3 356076  720 630
18  144777  517,8  385,3  25 267574 674,7 508,4 418327  730 730
19  111704  432,4  320  25 192759 552,5 431,5 360276  685 670
19  211154  648,6  433,9  25 692009 1168 969,2 386809  730 675
19  623930  952,4  825,6  25 125903 477,2 353,5 259521  580 570
19  245954  807,2  380  25 897551 1403,2 1003,5 321536  640 640
19  127283  542,2  301,2  30 138685 504,1 338,2 483560  880 700
19  41114,3  273,1  195,7  30 123383 477,6 318,5 373248  715 665
20  230853  682  457,9  30 500846 1144,4 583,5 286368  640 570
20  159721  550,3  380,6  30 214849 730,8 393,6 387358  710 695
20  549627  1049,7  712,7  30 736514 1340,1 914,1 349757  670 665
20  123155  461,9  363  30 165592 511 435,7 257166  630 520
20  124542  449,7  358,5  30 59364 292,6 266,1 153075  520 375
20  1123470  1549,9  1014,8  35 165081 496,8 424,6 186163  510 465
20  164569  477  443,5  35 241830 640,1 469,6 240838  590 520
20  368248  803,9  590,1  35 133794 557,5 332,7 369931  725 650
20  139308  496,7  398,8  40 144442 484,9 411,9 173407  470 470
20  594484  1008,8  809,8           Durchschnitt:  305879  703 528
21  121116  468,1  332,9    
21  431098  914  642,2    
21  200402  675,4  397,8    
21  189299  569,2  413,3    
Tab. 24: Patchdurchmesser und ‐fläche 





















































































































den  Schnitten  4  –  15  des 
Gewebes  P2  gefundenen 























P2 Patch‐  Vergleichspatches  P4 Auswahlpatch Auswahlp. groß  Auswahlp. klein 
durchmesser  Durch messer   Durch  messer  Durchmesser  Durchmesser  Durchmesser 
in µm  max  min  max  min  max  min  max  min  max  min 
675  655  675  650  1197 956,3  1197  956  404  321 
745  700  820  730  404  321  1397  832  544  321 
720  630  770  720  1397 832  941  758  542  301 
685  670  730  715  544  321  952  826  550  381 
580  570  730  730  941  758  1050  713  569  413 
880  700  730  675  952  826  914  642 
640  570  640  640  542  301  1458  897 
670  665  715  665  550  381 
520  375  710  695  1050 713 
590  520  630  520  914  642 
725  650  510  465  569  413 
470  470  1458 897 
Durchschnitt  610  675  640  678  877  613  1130  803  522  347 
Standardabw  92  92  94  98  341  239  208  100  60  42 
Verhältnis : 1  6,6  7,3  6,8  6,9  2,6  2,6  5,4  8,1  8,8  8,2 



























Durch messer  1 2 Durch messer
Schnitt klein groß Volumen Fläche Fläche Volumen klein groß
4 li 655 675 24307091 347244
4 re 344593 24121541 650 675
5 re 23021609 470139 32909754 730 820
6 re 23021609 435425 30479732 720 770
7 li 700 745 28670960 409585
7 re 409939 28695700 715 730
8 li 630 720 24937962 356257
8 re 418539 29297708 730 730
9 li 670 685 25232094 360458
9 re 387005 27090346 675 730
10 li 570 580 18175684 259653
10 re 321699 22518936 640 640
11 li 700 880 33866369 483805
11 re 373437 26140603 665 715
12 li 570 640 20055928 286513
12 re 387555 27128831 695 710
13 li 665 670 24495391 349934
13 re 257296 18010751 520 630
14 li 375 520 10720685 153153
14 re 186257 13038002 465 510
15 li 520 590 16867211 240960 24298043
16 li 650 725 25908322 370119
16 re 173494 12144612 470 470
Durch‐
schnitt 609,5 675,5 328880 347115 639,6 677,5
Volumen li Patch 299280915 re Patch 315874559
= 0,3 mm3 = 0,32 mm3








Tiefe e Gewebesäule je Schnitt Durch messer






patch ‐1500 135 19 829157 1197 956
‐1600 446427
patch ‐1700 16 6 99081 404 321
patch ‐1700 136 22 733502 1397 832
patch ‐1800 27 9 128566 544 321
patch ‐1800 77 6 522015 941 758
patch ‐1900 66 6 623929 952 826
patch ‐1900 25 2 127283 542 301
patch ‐2000 22 4 159722 550 381
patch ‐2000 60 3 549627 1050 713
patch ‐2100 52 2 431098 914 642
patch ‐2100 30 1 189299 569 413
patch ‐2200 149 11 963844 1458 897
Mittelwert 66 7,6 446427 877 613
Standardabwe 46 6,4 67344 341 239
Volumen Auswahlpatch gesamt 803568513 = 0,8 mm3
Auswahlpatch P4 klein Durch messer
Name Tiefe iKZellkörper Zellkörper Fläche (µm²) max (µm) min (µm)
Contou ‐1000 58 0 24631300 9894 3710
patch ‐1700 16 6 99081 404 321
patch ‐1800 27 9 128566 544 321
patch ‐1900 25 2 127283 542 301
patch ‐2000 22 4 159722 550 381
patch ‐2100 30 1 189299 569 413
Durchschnitt 24 4,4 140790 522 347
Standardabwe 4,8 2,9 30929 60 42
Volumen Auswahlpatch klein 70395120 = 0,07 mm3








ren  es maximal  149  Zellen  (Durchschnitt  66  Zellen),  innerhalb  eines  einzelnen  Patches 
maximal 22 Zellen (Durchschnitt 8 Zellen). 
Auswahlpatch P4 groß
Name Tiefe i. Zellkörper Fläche(µm²) Durch messer





patch ‐1500 135 19 829157 1197 956
‐1600 664739
patch ‐1700 136 22 733502 1397 832
patch ‐1800 77 6 522015 941 758
patch ‐1900 66 6 623929 952 826
patch ‐2000 60 3 549627 1050 713
patch ‐2100 52 2 431098 914 642
patch ‐2200 149 11 963844 1458 897
Durchschnitt 9,9 664739 1130 803
Standardabw 7,3 173658 208 100
Volumen Auswahlpatch groß 864160585,7 = o,864 mm3
Auswahlpatch
Tiefe Zellkörper je je Schnitt Umfang Fläche Durchmesser Durchmesser
Name in µm Gewebesäule Zellkörper in µm in µm² Max(µm) Min(µm)
Contour ‐1000 230 2 25579 24631300 9893,7 3710,4
patch ‐1500 135 19 3381 829157 1197,0 956,3
patch ‐1700 16 6 1157 99081,2 404,3 320,9
patch ‐1700 136 22 3852 733502 1396,9 832,3
patch ‐1800 27 9 1390 128566 544,4 321,1
patch ‐1800 77 6 2724 522015 941,2 758,0
patch ‐1900 66 6 2842 623929 952,4 825,6
patch ‐1900 25 2 1366 127283 542,2 301,2
patch ‐2000 22 4 1483 159722 550,3 380,6
patch ‐2000 60 3 2770 549627 1049,7 712,7
patch ‐2100 52 2 2443 431098 914,0 642,2
patch ‐2100 30 1 1586 189299 569,2 413,3
patch ‐2200 149 11 3866 963844 1457,5 896,6
Mittelwert nur  66,3 7,6 2405 446427 877 613
Standardabweic 46,4 6,4 948 291057 341 239














Schnitt‐Nr. längster Durch‐ zweitläng. Fläche ca. Anzahl der Dendritenabzweigungen
Dendrit messer Dendrit in µm2 1. Abzweig 2.Abzw 3.Abz 4. Abz 5.Abz
P2 mCr 18 240 420 180 135717 6 2 1 0 0
P2 mCr 18 b 200 350 150 94248 6 4 0 0 0
P2 mCr 19 a 230 370 140 101159 4 3 4 0 0
P2 mCr 19 b 330 630 300 311018 3 4 1 0 0
P2 mCr 19 c 210 390 180 118752 4 3 0 0 0
P2 mCr 19 d 290 490 200 182212 6 4 5 2 0
P2 mCr 19 e 225 435 210 148440 3 3 2 0 0
P2 mCr 19 f 250 410 160 125664 4 6 2 0 0
P2 mCr 19 g 270 530 260 220540 6 2 0 0 0
P2 mCr 25 a 290 570 280 255097 6 5 3 0 0
P2 mCr 25 b 270 380 110 93305 3 1 1 0 0
P2 mCr 25 c 160 290 130 65345 3 2 1 1 0
P2 mCr 25 d 170 270 100 53407 2 0 0 0 0
P2 mCr 25 e 220 390 170 117496 6 5 1 0 0
P2 mCr 26 a 250 475 225 176715 5 2 0 0 0
P2 mCr 26 b 240 440 200 150796 4 6 4 0 0
P2 mCr 26 c 240 470 230 173416 4 4 0 0 0
P2 mCr 26 d 220 400 180 124407 4 1 0 0 0
P2 mCr 26 e 500 780 280 439823 3 2 2 0 0
P2 mCr 30 a 200 390 190 119381 4 4 4 4 0
P2 mCr 05 a 250 490 240 188496 4 6 6 4 1
P3 mCli 45 a 280 540 260 228708 6 5 3 0 0
P3 mCli 50 a 280 530 250 219911 5 6 2 1 0
P3 mCli 50 b 170 330 160 85451 4 5 1 0 0
P3 mCli 15 a 240 480 240 180956 5 5 2 1 0
P3 mCli 25 a 320 590 270 271434 5 5 2 1 0
P3 mCli 36 a 360 690 330 373221 4 5 2 0 0
P3 mCli 37 a 375 645 270 318086 7 6 2 1 0
P3 mCli 37 b 260 380 120 98018 4 2 0 0 0
P3 mCli 42 a 220 350 130 89850 6 6 5 2 0
Durchschnitt 258,7 463,5 204,8 175369 4,5 3,8 1,9 0,6 0,03
Standardabw. 67,5 117,8 60,3 92268









Entferng. Tiefe Bouton Entferng. Tiefe Bouton Entferng. Tiefe Bouton
in µm (Z) in µm Dichte in µm (Z) in µm Dichte in µm (Z) in µm Dichte
3239 ‐2716 2,4 2680 ‐332 5,8 5575 ‐1903 10,0
3417 ‐3571 2,5 7855 ‐971 5,8 7417 ‐1697 10,0
2680 ‐598 2,9 7406 ‐1805 5,9 5575 ‐591 10,1
3327 ‐3499 2,9 3922 ‐1283 6,1 3996 ‐104 10,1
9961 ‐2625 3,1 7087 ‐1454 6,1 3188 ‐92 10,3
8621 ‐1948 3,1 2096 ‐1600 6,2 4515 ‐2524 10,5
3363 ‐3486 3,2 2409 ‐253 6,3 2925 ‐320 10,7
8808 ‐1824 3,3 4217 ‐632 6,5 6540 ‐558 10,8
7286 ‐1799 3,5 7007 ‐1630 6,5 7599 ‐546 11,0
7260 ‐1097 3,6 7349 ‐926 6,5 2697 ‐300 11,1
1764 ‐123 3,7 5575 ‐2986 6,5 3485 ‐25 11,4
3174 ‐2558 3,7 7875 ‐1703 6,5 7687 ‐1736 11,6
8383 ‐2200 3,8 7385 ‐1646 6,6 4515 ‐1017 11,7
9008 ‐1715 3,9 4587 ‐264 6,6 5705 ‐250 11,7
8813 ‐1861 4,0 7309 ‐1046 6,7 3722 ‐39 11,8
7480 ‐888 4,0 7183 ‐1248 6,8 5110 ‐1000 11,9
9045 ‐2832 4,0 5575 ‐1666 6,9 4632 ‐1090 12,0
8543 ‐1432 4,1 4257 ‐1214 7,1 5858 ‐340 12,5
8808 ‐1359 4,2 3960 ‐660 7,4 3189 ‐1000 13,2
3241 ‐3230 4,3 2680 ‐931 7,4 7206 ‐1000 13,3
7454 ‐741 4,5 5575 ‐2601 7,4 1509 ‐600 14,4
9766 ‐1147 4,7 2680 ‐319 7,8 8368 ‐1455 14,7
2096 ‐1600 4,7 2493 ‐47 8,0
3015 ‐3239 4,8 2680 ‐1153 8,0
4704 ‐224 4,8 8225 ‐879 8,1
7515 ‐1616 4,9 7773 ‐357 8,2
5858 ‐3682 4,9 2928 ‐55 8,3
7309 ‐740 5,0 4332 ‐1437 8,6
4101 ‐659 5,0 5858 ‐300 8,6
6961 ‐2075 5,1 5700 ‐380 8,6
4260 ‐348 5,3 4417 ‐295 8,7
8502 ‐1998 5,4 2543 ‐2430 8,8
3839 ‐650 5,5 2041 ‐24 8,8
4088 ‐1249 5,6 3194 ‐1600 8,8
7135 ‐1904 5,6 4515 ‐269 9,1
5858 ‐2347 5,6 8038 ‐773 9,1
2680 ‐701 5,6 5119 ‐1043 9,6
7532 ‐1735 5,6 2680 ‐217 9,6
6883 ‐1805 5,7 5561 ‐660 9,6
5156 ‐962 5,7 5705 ‐527 9,6
7439 ‐1721 5,7 4515 ‐1721 9,8
6942 ‐2140 5,7 5705 ‐1020 9,8
8655 ‐1424 5,8 6246 ‐190 9,9
4825 ‐218 5,8 5460 ‐254 10,0









208  7  165  4,2 8808 1359
209  8  139  5,8 8655 1424
210  4  97 4,1 8543 1432
211  8  203  3,9 9008 1715
212  8  241  3,3 8808 1824
213  4  127  3,1 8621 1948
214  10  186  5,4 8502 1998
215  3  80 3,8 8383 2200
219  14  214  6,5 7875 1703
220  15  129  11,6 7687 1736
221  9  160  5,6 7532 1735
222  13  197  6,6 7385 1646
223  12  235  5,1 6961 2075
224  15  269  5,6 7135 1904
225  5  142  3,5 7286 1799
226  13  229  5,7 7439 1721
227  26  287  9,1 8038 773
228  10  171  5,8 7855 971
230  16  283  5,7 6883 1805
231  9  139  6,5 7007 1630
232  16  261  6,1 7087 1454
233  13  190  6,8 7183 1248
234  5  137  3,6 7260 1097
235  14  216  6,5 7349 926
236  9  202  4,5 7454 741
237  27  245  11,0 7599 546
238  20  245  8,2 7773 357
250  6  114  5,3 4260 348
251  17  196  8,7 4417 295
252  9  136  6,6 4587 264
253  4  83 4,8 4704 224
254  12  208  5,8 4825 218
300  15  211  7,1 4257 1214
301  9  162  5,6 4088 1249
302  10  165  6,1 3922 1283
303  7  128  5,5 3839 650
304  10  136  7,4 3960 660
305  6  119  5,0 4101 659
306  9  139  6,5 4217 632
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Anhang 56: Kortexschichtdicken 
Die  folgenden Maße  für die Kortex‐ und Schichtdicken wurden anhand eigener Messun‐








 Prämotorischer Kortex:  Schichtendicken
P 8 verschiedene Nisslschnitte
Schichten Mittelwerte % Messung % Messung % Messung % Messung % Messung % Messung %
I 307 11 270 10 320 14 470 15 340 11 250 12 190 6
II 188 7 130 5 235 11 215 7 190 6 200 9 160 5
III 1183 43 1260 46 980 44 1170 38 1225 38 915 42 1550 48
IV 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
V 399 14 500 18 250 11 385 13 480 15 300 14 480 15
VI 697 25 590 21 440 20 835 27 955 30 500 23 860 27
Summe 2774 100 2750 100 2225 100 3075 100 3190 100 2165 100 3240 100
Economo FB1 FB1 FB2 FB2 FB3 FB3
Schichten Mittelwerte % Messung % Messung % Messung % Messung % Messung % Messung %
I 261 9 200 6 225 7 350 11 310 11 280 11 200 7
II 169 6 150 4 200 6 130 4 240 8 130 5 165 6
III 1120 38 1080 30 1120 36 1200 39 1100 39 1150 47 1070 38
IV 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
V 441 15 465 13 590 19 500 16 400 14 260 11 430 15
VI 993 33 1650 47 1010 32 930 30 800 28 650 26 920 33
Summe 2984 100 3545 100 3145 100 3110 100 2850 100 2470 100 2785 100
P8




























































Durchsch 223944 646,1 437,2 27,7 3,4 Summe: 389994164 90 122,3 31,3 488,4 571,8
‐560 221855 2 15529870
‐630 221855 1 15529870
‐700 221855 3 15529870
‐770 198084 541,6 478,1 25 2 13865880
‐840 437048 938,6 574,1 54 6 30593360
‐910 177980 589,8 380,6 25 0 12458600
‐910 87986 422,2 263,2 11 3 6159020
‐910 231228 798,7 359,4 27 5 1 16185960
‐980 213620 619,6 443,1 25 1 11 14953400
‐1050 221754 11 15522766
‐1120 229048 606,4 504,3 25 4 16033360
‐1120 266118 646,4 553,9 32 7 18628260
‐1190 221855 8 15529870
‐1260 304362 863,3 473,4 41 6 1 21305340
‐1330 210356 665 418,5 32 4 1 14724920
‐1400 108568 435,6 322,4 12 1 3 7599760
‐1470 222930 626,3 475,3 23 2 1 15605100







‐2030 221855 1 15529870
Patch 3
Durchsch 175570 581,7 395,7 17,0 3,3 Summe: 137742741 23 136,7 66,5 293,1 350
‐770 180782 1 12654734
‐840 180782 1 12654734
‐910 180782 12654734
‐980 150548 509,9 388,1 17 1 10538360
‐1050 180782 2 12654734
‐1120 203416 595,2 439,4 18 6 1 14239120
‐1190 180782 3 12654734
‐1260 103440 493,7 298,3 14 2 7240800
‐1330 244876 728,1 456,8 19 4 17141320
‐1400 180782 1 12654734
‐1470 180782 1 12654734










ihren  Dendritenfeldern.  Jeder  Dendri‐
tenast  ist  durch  eine  Farbe  gekenn‐
zeichnet. Messbalken 100 µm 


























































Durchsch 404420 922,7 577,2 25,4 4,1 Summe: 315286726 33 131,4 55,5 323,2 447,2
‐630 418289 2 29280249
‐700 585955 1209,9 639,6 30 3 41016850
‐770 448809 981,2 561,6 28 2 31416630
‐840 389974 941,1 559,7 27 4 27298180
‐910 495522 1119,7 634,7 29 4 34686540
‐980 441336 942,1 671,1 28 8 30893520
‐1050 279454 679,8 540,4 22 3 19561780
‐1120 189889 585,3 433 14 5 13292230
‐1190 418289 1 29280249
‐1260 418289 29280249
‐1330 418289 1 29280249
Patch 5
Durchsch 204134 628,6 414,1 6,0 1,9 Summe: 214558341 24 187,4 18,6 374,1 654,8
‐420 204522 1 14316568
‐490 205304 600,7 456,8 6 1 14371280
‐560 352308 914,1 513,5 11 3 24661560
‐630 322844 741 591,7 9 2 22599080
‐700 100204 394,9 338,8 2 2 7014280
‐770 124692 535,1 308,1 4 1 8728440
‐840 205876 752,5 360,7 6 1 14411320
‐910 204522 1 14316568
‐980 204522 1 14316568
‐1050 117712 461,8 329 4 3 1 8239840




‐1400 204522 1 14316568











Entferng. Tiefe Bouton Entferng. Tiefe Bouton Entferng. Tiefe Bouton
in µm (Z) in µm Dichte in µm (Z) in µm Dichte in µm (Z) in µm Dichte
2592,8 ‐117 8,5 5955,8 ‐574 7,9 6470,2 ‐654 7,1
2459,4 ‐138 6,2 6942,6 ‐234 14,2 7270,4 ‐848 5,9
3836,4 ‐136 2,6 6775,1 ‐204 3,6 7520 ‐848 4,3
2966,2 ‐31 6,0 7129,3 ‐137 8,3 8144,6 ‐842 7,0
2897,8 ‐12 4,1 6487,9 ‐241 3,6 8327,8 ‐842 9,5
2906,9 ‐80 4,2 8855,3 ‐166 4,8 8483,9 ‐842 4,9
2938,9 ‐7 5,7 8364 ‐177 12,4 8676,2 ‐842 3,1
4543,6 ‐14 3,4 8602,1 ‐176 15,1 6698 ‐555 8,2
4419 ‐16 5,1 8444,5 ‐177 8,5 6840,3 ‐555 4,5
4292,6 ‐16 1,6 4360 ‐542 3,4 6991,3 ‐555 7,8
5651,3 ‐29 4,8 4544,6 ‐546 5,9 7144 ‐555 6,9
5731,2 ‐29 6,8 6005,3 ‐421 11,3 7288,4 ‐555 4,7
1999,5 ‐23 4,4 6337,3 ‐284 3,0 7429,2 ‐555 5,0
2017,2 ‐16 6,4 6424,7 ‐284 10,5 7561 ‐555 3,8
2104,2 ‐29 6,5 6548,4 ‐284 7,7 7695,3 ‐556 5,1
2076,1 ‐204 5,1 6686,6 ‐284 7,5 7814,8 ‐555 6,7
2199 ‐204 6,2 6731 ‐146 2,8 7945,1 ‐555 5,2
2355,4 ‐147 5,7 6627 ‐146 1,8 7180 ‐568 4,3
2165,2 ‐195 6,2 6867,5 ‐146 4,9 7233 ‐562 10,9
2747,3 ‐10 4,1 7426,9 ‐981 1,4 7293,1 ‐564 6,8
2859,4 ‐12 3,9 7233 ‐981 1,2 7372,4 ‐566 6,1
2742,4 ‐151 5,8 7090,4 ‐981 1,9 7463 ‐556 6,8
3008,2 ‐7 15,1 6932,1 ‐981 3,8 7538 ‐565 7,2
3116,3 ‐213 4,8 6759,9 ‐980 0,6 7600,9 ‐557 6,1
3306,8 ‐202 3,9 6588 ‐980 2,3 7668,8 ‐551 6,5
3402 ‐215 6,2 6396,3 ‐980 2,3 6498,4 ‐411 4,2
3536,5 ‐215 3,0 6193 ‐979 3,3 6603,3 ‐408 8,3
3700,7 ‐211 2,5 2847,5 ‐122 5,7 6728,3 ‐406 3,3
3558,9 ‐231 3,5 2740,8 ‐122 6,0 6935,2 ‐397 5,5
4245,1 ‐249 10,8 2642,9 ‐122 7,3 7161,3 ‐394 5,1
6102,8 ‐64 1,8 2541,8 ‐122 4,0 7303 ‐387 4,8
6706,7 ‐47 6,9 2933,7 ‐121 5,8 7588,5 ‐370 8,0
4000 ‐179 10,7 2946,1 ‐121 6,3 7415,3 ‐372 2,7
4228,9 ‐43 11,7 3352,2 ‐128 3,4 9111,1 ‐917 3,5
6256,2 ‐145 6,5 3225,4 ‐128 10,5 9378,5 ‐917 7,4
4552 ‐571 4,2 3171,1 ‐116 7,4 9418,3 ‐755 3,1
4712,6 ‐569 6,3 3307,6 ‐116 7,4 9687,3 ‐755 4,2
4921 ‐567 5,2 3175,2 ‐132 6,1 8548,8 ‐651 5,4
5115,5 ‐564 5,4 4726,6 ‐128 4,0 8781,3 ‐772 9,0
5334,9 ‐560 10,0 4499,4 ‐128 6,5 9075,7 ‐774 2,7
3498,4 ‐474 16,1 4297,1 ‐128 2,1 9267,4 ‐774 6,7
1894,6 ‐599 4,8 4101,5 ‐128 1,9 8942,6 ‐768 5,2
4260,5 ‐416 8,2 3893 ‐128 3,8 5389,7 ‐621 10,0
2351,6 ‐208 9,0 6268,1 ‐584 6,0 5599,1 ‐620 12,3
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Entferng. Tiefe Bouton Entferng. Tiefe Bouton
in µm (Z) in µm Dichte in µm (Z) in µm Dichte
5191,2 ‐622 7,9 8298,4 ‐673 4,4
4829,7 ‐488 5,1 8172,6 ‐811 3,1
5046 ‐520 6,9 8015,7 ‐814 4,2
5886,7 ‐665 5,8 7932,1 ‐1077 2,2
5761,1 ‐665 5,1 7929,6 ‐1085 3,5
5231,3 ‐866 3,9 7809,1 ‐1152 3,3
5303,5 ‐838 9,6 9762 ‐1168 3,1
5137,8 ‐689 6,7 9412 ‐1277 3,1
4893,4 ‐502 7,0 8894,6 ‐897 3,5
4755,1 ‐502 9,3 8919,1 ‐882 2,7
4563,6 ‐502 9,1 6309,8 ‐868 2,8
4764,4 ‐489 6,8 6130,2 ‐848 2,0
5033,1 ‐280 8,4 5902,6 ‐914 2,8
4872,3 ‐283 8,8 5671,9 ‐920 4,0
4689,1 ‐286 8,1 5471,3 ‐917 2,7
4479 ‐288 7,7 9056,5 ‐1451 9,4
4622,3 ‐1 5,3 9168,8 ‐1439 4,9
4343,9 ‐1 5,5 7399,9 ‐1244 5,5
6375,9 ‐634 4,7 7571,8 ‐1244 4,3
6875,7 ‐625 6,9 7711,8 ‐1243 3,6
6732,5 ‐623 5,6 7855,2 ‐1242 2,7
8352,5 ‐848 6,4 8020 ‐1241 6,1
8225,6 ‐847 3,1 8204,7 ‐1361 7,3
8130,9 ‐847 3,3 8360,8 ‐1360 5,3
8016,8 ‐824 3,7 8553,1 ‐1418 5,5
7877 ‐781 0,8 7594,7 ‐1231 3,8
7747,2 ‐780 3,5 7738,8 ‐1230 6,0
7598,8 ‐649 2,9 7903,4 ‐1229 4,3
7466,3 ‐649 2,6 8079 ‐1228 5,2
7310,4 ‐649 5,0 8210,1 ‐1227 4,5
7157,4 ‐649 4,6 8340,9 ‐1226 8,3
7016,3 ‐649 2,3 8500,8 ‐1225 3,0
7949,3 ‐850 7,8 9642,4 ‐842 10,0
8040,7 ‐850 8,6 5263,5 ‐1171 4,9
7835,7 ‐850 9,9 5409,5 ‐1169 2,1
8124,6 ‐861 6,4 5555,2 ‐1167 6,4
8227,4 ‐861 4,2 5684,1 ‐1165 4,7
8342,2 ‐846 6,7 5832,9 ‐1267 5,5
8424,9 ‐837 3,1 5973,2 ‐1315 3,0
8522,9 ‐836 8,2 6154,2 ‐1314 7,5
8791,5 ‐752 9,2 6370 ‐1308 3,8
8890,2 ‐774 1,7 6567,4 ‐1302 5,3
8591,7 ‐783 2,2 6753,5 ‐1291 2,6
8755,1 ‐780 1,8 6891,2 ‐1283 9,2
6180,5 ‐295 8,0 6985,1 ‐1272 4,4
5927,1 ‐235 3,7 6797,4 ‐897 5,8
6124,6 ‐221 3,2 7015 ‐879 6,6
9859,1 ‐802 4,0 7215,1 ‐877 7,1





































propriozeptorische/kutane  Stimulation,  Bewegungs‐/Muskelstimulation,  Abhän‐
gigkeit von Verhaltensparametern, versuchsbezogene Entladung). Fünf verschie‐
dene Areale  sind  eingetragen und  geben  in  ihren Graphen  den  jeweiligen  Pro‐
zentsatz antwortender Zellen   auf eine Beziehungsdimension wieder. Diese „Fin‐
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durch  unterschiedliche  Kombination  erreichen.  Die  Muskelkontraktionsmuster  werden 
durch die Muskelsynergiemuster  zwingend  festgelegt. Diese übertragen Verhaltensziele 
in  Muskelbewegungsmuster.  Sie  stehen  am  Grund  der  Hierarchie  nervöser  Motor‐
Kontrolle. Sie sind das Spiegelbild der sensorischen Prozessierungs‐Systeme (s. Abb. 111). 
Muskelsynergien  implizieren, dass  individuelle Lösungen  für Bewegungsaufgaben gefun‐
den werden  (S. Bernstein’s  „degrees‐of‐freedom“‐Problem  (Bernstein 1967, Sporns and 
Edelman 1993). 
Unter  diesen  Muskelsynergie‐Mustern  darf  man  sich  keine  feste  Verbindungsstruktur 
(Capaday 2004) vorstellen. Vielmehr werden sie als Vektoren gedacht, die ein Muster von 
relativen Aktivitätsniveaus der Muskeln spezifizieren. Das absolute Aktivitätsniveau eines 
Muskelsynergie‐Musters  wird  vermutlich  durch  ein  einzelnes  neuronales  Befehlssignal 







von  Muskeln  und  sensorischer 
Feedback‐Kontrolle  ansehen  (Ting, 
L. et al.  s. Abb. 111)  (weitere Mo‐
delle:  (Murphy,  Kwan  1978,  Mar‐






einen  Vorschlag,  der  eine  klare 
anatomische  Grenze  verneint  und 
die  funktionelle  Struktur  an  den 
punktuellen  Input bindet, der eine 
vertikale Kolumne aktiviert, die den 
geforderten  und  gemessenen  Di‐
mensionen  entsprechen.  Matyas 
(Matyas,  Sreenivasan  et  al.  2010) 
weist  nach,  dass  die  Bewegungs‐





Muskelsynergien  erlauben  neuronale  Kommandos  auf  dem  Niveau
von  Aufgabenstellungen    in Muskelaktivitätsmuster  der  Ausführung
zu  übersetzen. Die  hierarchische  Struktur  spiegelt  das multisensori‐
sche Integrationssystem wider. Aus: Ting 2007, S. 623 
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liert. Murphy (Murphy, Kwan et al. 1978) zeigt auf, dass sensorischer Input die Erleichte‐



















tationen  in  ihren  Feuerraten  zeigen  bzw.  nicht  Repräsentanzen  oder  Kodierungen  den 
Feuerraten  der Neurone  zugeordnet,  ihnen  entnommen  oder  interpretiert werden.  Es 
wird  vielmehr  versucht,  den  Prozess  der  Informationsverarbeitung  zu  verstehen,  dass 
Neurone, die eben nicht auf  irgendeinen Parameter spezialisiert sind, als Ensemble  fun‐
gieren,  deren  einzelne  Antworten  vom  sensorischen  Feedback  wesentlich  beeinflusst 
werden. D.h. dass visuelle Rückmeldungen zielbezogen beantwortet werden, Gelenkstel‐
lungen auf der Ebene von Gelenktorsion und Kraftaspekte auf der Ebene von Muskelakti‐
vität  (Todorov  2000,  Todorov  and  Jordan  2002, Guigon,  Baraduc  et  al.  2007a, Guigon, 
Baraduc  et  al.  2007b,  Scott  2008,  Sussillo  and  Abbott  2009)  s.a.  den  Briefwechsel mit 
Georgopoulos (Georgopoulos and Ashe 2000, Moran and Schwartz 2000) darin auch eine 
Antwort von Scott). 
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Die Bedeutung der feedback‐Prozesse (loops) als kraftvolle Modulatoren der motorischen 
Netzwerkaktivität hat man durch die Simulation  solcher Netzwerke über ein Programm 
„FORCE“  aufzeigen  können,  neben  der  von  den  Autoren  besonders  hervorgehobenen 
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